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ПРЕДИСЛОВИЕ 


Книга Ю. П. Алтухова — итог многолетних исследований 
большого научного коллектива в области биохимической гене- 
тики популяций. Эти исследования, получившие широкое при- 
знание, отличает многоплановость и актуальность решаемых 
задач. В них нашли отражение основные проблемы как теории 
популяционной генетики, так и ее практических приложений. 
В плане сравнительного подхода изучен широкий круг объек- 
тов: природные популяции, их модельные аналоги, популяции 
сельскохозяйственных животных и растений; уделено внимание 
и популяциям человека. Новизна разработок заключается в 
анализе проблемы генетической устойчивости популяций. 

Почему важно изучать популяции и их устойчивость? В на- 
стоящее время одной из серьезных забот человека стала «онти- 
мизация» его взаимоотношений с окружающей средой. Сред- 
ства, которыми человечество располагает ныне, способны силь- 
но изменить биосферу нашей планеты. Воздействие человека на 
живую природу, его экологическое вмешательство затрагивает в 
первую очередь популяции. 

По современным представлениям популяция — это структур- 
ная часть биоценозов, составляющих биосферу, и одновремен- 
но — единица эволюционного процесса. Она же и объект хо- 
зяйственной деятельности человека. Наконец, и само человече- 
ство как биологический вид существует в виде большого числа 
популяций. Сохранение в чреде поколений присущего каждой 
популяции своеобразия возможно лишь при неизменности ее 
генофонда. Поэтому важно понять, сколь устойчив генетический 
состав популяций и каковы механизмы такой устойчивости. 

В книге нашли отражение разные стороны этой проблемы. 
Изучены вопросы стабильности ‘природных популяций и сфор- 
мулированы подходы к их рациональному использованию. Ука- 
заны возможные пути стабилизации пород животных и сортов 
растений. Рассмотрена проблема устойчивости видов и пути 
возможной реорганизации их генофондов при видообразовании. 
Обсуждены вопросы стабильности генофонда популяций чело- 
века. ы ы 

Новые данные о генетической структуре популяций получе- 
ны благодаря методам электрофореза белков, позволяющим 
изучать отдельные генные локусы. Следует отметить, что ра- 
боты автора и его учеников оказались в первом ряду широких 
популяционно-генетических исследований биохимической на- 
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следственной изменчивости. В нашей стране эти работы по 
праву можно считать пионерскими. 

Книга безусловно является новым словом в генетике попу. 
ляций. Она полностью оригинальна: если не считать необходи. 
мой в качестве общего теоретического введения главы |, в ней 
изложены результаты собственных исследований, охватываю. 
щих большой круг вопросов, решаемых на разных объектах. 
Естественно, что при столь широком охвате задач автор не всег. 
да имел возможность подробно аргументировать выдвигаемые 
положения. В ряде случаев взгляды автора дискуссионны, од. 
нако нет сомнения, что предлагаемый труд вносит существен- 
ный вклад в представления о генетической структуре популя- 
ций и их устойчивости, открывает новые проблемы и намечаег 
пути их решения. Книга несомненно представляет большой ин- 
терес не только для специалистов в области генетики популя- 
ций, но и для более широкого круга читателей, интересующих- 
ся проблемами общей биологии. 


Л. Животовский 
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ВВЕДЕНИЕ 


Одно из фундаментальных свойств жизни — ее естественная 
дифференциация на соподчиненные уровни, которым в значи- 
тельной мере соответствует и структура биологических дисцип- 
лин. Так, биохимия и молекулярная биология заняты изучени- 
ем макромолекул; цитология стремится постичь клетку; объ- 
ект анатомии и физиологии — целостный организм. Успехи этих 
и многих других научных направлений как в разработке широ- 
кого круга теоретических проблем, так и в использовании по- 
лученных результатов на практике широко известны. Не ме- 
нее важным представляется и всестороннее исследование по- 
пуляций. 

Особое значение популяционного уровня для существова- 
ния и развития жизни на Земле состоит в том, что через него 
осуществляется как генетическая преемственность поколений, 
так и регуляция таких биологически важных свойств, как пло- 
довитость, численность, устойчивость к заболеваниям и др. Все 
эти параметры непосредственно определяются особенностями 
популяционных генофондов, т. е. той совокупной наследствен- 
ной информацией, которая устойчиво передается от родителей 
потомкам и сохраняется во времени в условиях нормально ко- 
леблющейся среды. Однако в условиях резко меняющейся сре- 
ды генетическая структура популяций перестраивается, в мире 
природы происходят значительные перемены. 

Вместе с тем природа и общество представляют единую ди- 
намическую систему, и изменения в биосфере не могут не за- 
трагивать биологической природы самого человека. Неблаго- 
приятные явления, вызванные нарушением экологического рав- 
новесия, регистрируются уже сегодня, и они могут еще более 
усилиться в поколениях вследствие ряда причин: уменьшения 
тенетического разнообразия биосферы, увеличения генетиче- 
ского груза популяций и видов, изменения исторически сложив- 
шейся демографической структуры и др. 

Как подойти к расшифровке специфики этих явлений и про- 
цессов, выяснить лежащие в их основе причинно-следственные 
связи, разработать принципы их долгосрочного прогнозирова- 
ния и методы предотвращения нежелательных последствий? 
Ответ, лежащий на поверхности, прост: давление окружающей 
среды на биологические системы возросло настолько, что оно 
превышает их адаптивные возможности, и, стало быть, без 
коренного пересмотра и решительного изменения всей нашей 








етратегии взаимодействия с природой никакие частные меры 


не могут быть эффективны. 

С этим, конечно, приходится согласиться, но лишь отчасти: 
настоящий тезис не указывает нам путеи и средств к преодо. 
лению негативных тенденций. Чтобы отыскать такого рода сред. 
ства, необходимо для начала признать, что хотя антропогенное 
давление испытывает биосфера в целом, точкой приложения 
соответствующих внешних воздействий оказываются популя- 
ции — элементарные самовоспроизводящиеся структурные един. 
ницы, обеспечивающие преемственное существование и разви- 
тие живого. Это именно тот «средний» уровень организации 
жизни, в изучении которого можно избежать как «аберрации 
близости», сопутствующей анализу молекулярного уровня, так 
и «аберрации дальности», неизбежной в исследованиях биосфе- 
ры как целого, тех искажений, что мешают понять специфику 
процессов, протекающих в биологических системах в условиях 
нашей преобразующей природу деятельности. 

И очевидно также, что если перед исследователем стоит за- 
дача прогноза и управления, то ее можно решить, лишь имея 
необходимую точку отсчета как четко охарактеризованное по- 
нятие «нормы», нормального состояния или же нормального 
процесса. Возможно ли это, если иметь дело с непрерывно ме- 
няющейся и недостаточно изученной системой? Ответ на задан- 
ный вопрос может быть только отрицательным, в связи с чем 
раскрытие факторов и условий генетической стабильности по- 
пуляций и видов, равно как и выбор объектов исследования, 
приобретает особый смысл. В этом — главная цель настоящей 
книги, отражающей многолетний опыт исследований автора и 
его сотрудников в области популяционной генетики. Опираясь 
на этот опыт, мы попытаемся показать, каким образом соответ- 
ствующий подход может быть полезен как для решения по- 
ставленных выше задач, так и для выработки более общей стра- 
тегии взаимодействия человека с биосферой. 

Один из тезисов книги — в свете новых данных сравнитель- 
ной генетики популяций общепринятая ныне концепция эволю- 
ции нуждается в серьезном критическом анализе. Под соответ- 
ствующим углом зрения должны быть рассмотрены и существу- 
ющие приемы использования хозяйственно ценных популяций, 
ндет ли речь о промышленной эксплуатации биологических 
ресурсов в природе или же о наиболее распространенных схе- 
мах селекции в сельском хозяйстве. Все эти подходы, давая 
кратковременный положительный эффект, нередко недоучиты- 
вают факторы устойчивости популяций, связанные с необходи- 
мостью сохранения и поддержания их внутреннего генетическо- 
го разнообразия. Эти вопросы рассмотрены в последней, УТ гла- 

ве книги. Поскольку такого рода вывод стал возможен прежде 
всего благодаря изучению явления генетического полимор- 
физма, значительная часть книги посвящена анализу феномено- 
логии и механизмов его поддержания в природных и экспери- 
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ментальных популяциях; главное внимание уделено полимор- 





част, физму белков (главы И-П). Эта гигантская наследственная 
од изменчивость популяций, открытая недавно благодаря развитию 
ре методов биохимии и прежде всего метода электрофореза, при- 
тенно влекает сегодня особенно большое внимание генетиков-эволю- 
Жени. ционистов и обсуждается в самых различных аспектах. Однако 
пуда почти во всех построениях остается втуне тот факт, что наряду 
я с полиморфными белками существуют генетически инвариант- 
еДи ные, мономорфные белки и что такой мономорфизм есть реаль- 
разви. ное явление в природе; его анализ представляется плодотвор- 
ИЗации ным как для молекулярной генетики и теорий видообразования 
ррации (глава \), так и для решения ряда практических задач в связи 
ТЯ, Так с проблемой генетического груза популяций (главы У и УП. 
иосфь Рассмотрению основных материалов книги предпосланы гла- 
цифик ва 1, в которой дается конспективное изложение основных тео- 
ЛОВИЯ ретических принципов популяционной генетики, и глава П, об- 
легчающая понимание предмета и метода биохимической (мо- 

ит. лекулярной) генетики популяций как одного из главных совре- 
ь име|  Менных направлений этого раздела науки. Обе эти главы мо- 


гут рассматриваться как вспомогательные. 

В книге употреблен новый термин «сравнительная генетика 
популяций». Как будет видно из дальнейшего изложения, он 
использован нами исключительно с одной целью: подчеркнуть, 


ное по: 
ального 
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‚ задан’ что хотя принципы генетики популяций универсальны и прило- 
ис | жимы к любому виду перекрестно размножающихся организ- 
сти 10° мов, результаты соответствующих исследований могут оказать- 
ованиЯ ся просто несопоставимыми, если игнорируется исторически 
стояше!| сложившаяся системная организация природных популяций. 
втора 1 Интерпретируя популяционно-генетические данные, стремясь 
пирая понять специфику генетических процессов, протекающих в при- 
соотве" роде, необходимо ясно представлять, на каком уровне органи- 
‘ния 1 зационной структуры системы популяций проведено исследова- 
ый СТР ние. Только в этом случае при изучении популяций различных 
видов в рамках единого сравнительного подхода мы можем 
ел”| быть уверенными в том, что наши выводы имеют достаточно 
вни лЮ| широкое биологическое значение. Возможности такого подхода 
: ет особенно возросли в последнее время с развитием молекуляр- 
соот ной генетики популяций, позволяющей изучать гомологичные 
уе (в смысле Н. И. Вавилова) гены у сколь угодно широкого кру- 
пуски га организмов. ь 
гиче ‚ В основной своей части книга построена на исследованиях 
ных автора и его ближайших сотрудников и учеников. Приношу им 
ей глубокую благодарность. Моя особая признательность А. В. Жир- 
о ЧИТ мунскому и Н. П. Дубинину, чья постоянная поддержка и 
2 6х0 стимулирующее внимание к нашим исследованиям сыграли 
ие че немаловажную роль в их развитии. Благодарю также Л. А. Жи- 
ет т вотовского, Е. А. Салменкову, Л. И. Корочкина, Ю. Е. Дуброву 
й, ое и Б. А. Калабушкина, читавших книгу в рукописи и сделавших 
, оли" ряд полезных замечаний. 
о 7 
ф кой 
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Глава | 


ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРИНЦИПЫ 
ПОПУЛЯЦИОННОЙ ГЕНЕТИКИ 


Среди направлений современной генетики и биологии в Це- 
лом генетика популяций занимает особое место, будучи наибо- 
лее формализованной областью исследования. Поскольку в по- 
следние годы на эту тему опубликовано множество различных 
сводок, здесь рассматриваются только главные популяционно- 
генетические термины, модели и подходы, важные для понима- 
ния и оценки содержания последующих глав. В соответствую- 
щем изложении я буду опираться на работы Райта [Ме 
1931, 1951 и др.], Нила и Шэлла [1958], Н. П. Дубинина [1966], 
Эрлиха и Холма [1966], Добжанского [РоБ2НапзКу, 1970], Ки- 
муры и Оты [Кипига, ОЩа, 1971], Кавалли-@форца и Бодме- 
ра [СауаШ-З1огха, Войтег, 1971], Нея [Мер 1975], Ч. Ч. Ли 
[1978] и на ряд других источников, оговоренных в тексте. 


ЧАСТОТА ГЕНА — ОСНОВНОЙ 
ПОПУЛЯЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ПАРАМЕТР 


В первом приближении популяцию можно определить как 
совокупность свободно скрещивающихся особей с общим ген- 
ным фондом (Ф. Добжанский). Поскольку число сегрегирую- 
щих локусов генома достаточно велико, понятны те трудности, 
которые стоят перед исследователем, если бы он попытался 
дать достаточно полное описание этой совокупной наследствен- 
ной информации. Однако очевидно, что как бы такого рода 
трудности ни были велики, имеется только один путь такого 
описания — через определение частот (концентраций) аллель- 
ных генов каждого единичного локуса. Зная этот параметр и 
наблюдая за его динамикой во времени (пространстве), мы по- 
лучаем возможность количественной оценки протекания гене- 
тического процесса в популяции под действием определенных 
внешних и внутренних факторов. 

Существует несколько тщательно разработанных методов 
оценки частот генов в популяциях, из которых мы рассмотрим 
здесь два, приложимых к случаю кодоминантного наследования 
и наследования с доминированием. Рассматривается ситуация 
для пары аллелей единичного аутосомного локуса. я 

Отсутствие доминирования. Предположим, что из дипло- 
идных особей М, несут аллель А, №, — гетерозиготы АВ и №, — 
томозиготы ВВ, так что М- №,-+ №=М, а общее число генов 
2М. Так как каждая гомозигота АА имеет два гена А, а каждая 





вет) 


кф 8 — 
кследуеМО 








Рис. 1. Распределения стан 
дартных ошибок двух оценок 
частоты гена для случая одной 
пары аллелей в отсутствие до- 
минантности [по: Нил, Шелл, 
1958] 


в. =У(—42)/АМ (частота гена най- 
дена через извлечение корня ква- 
дратного из доли одной из гомози- 
гот); 

0=Уа (1—9)/2м (частота того же 
гена определена методом прямого 
счета) 44 49 
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ВЕРА ©, 





особь АВ — лищь один такой ген, то общее число генов А в 
исследуемой группе равно 2№,-- №,, а доля (частота) этого гена 


РА А № —_ М ММ, 


2М М 





Таким же образом определяется частота гена В: 
аВ = 2№М-- №  Мз-Е 12а 


2М М г 


так что р+49=1. Тот же прием приложим и к случаю полиал- 
лельных систем. 

Поскольку полное обследование популяций, как правило, 
невозможно и приходится иметь дело свыборками, то оче- 
видно, что именно от их величины и зависит надежность соот- 
ветствующей оценки, которая должна характеризоваться наи- 
меньшей ошибкой или дисперсией, т. е. удовлетворять так на- 
зываемому критерию эффективности. Необходимая величина 
выборки, таким образом, зависит от генетической структуры 
популяции и может быть установлена предварительным иссле- 
дованием. В подавляющем большинстве случаев наиболее на- 
дежные результаты дает метод «прямого подсчета» генов, ко- 
торый был разработан Р. Фишером и которым мы пользова- 
лись в приведенном выше примере. 

Если же имеет место доминирование одного аллеля (А) 
над другим (а), то в популяции присутствуют лишь два разли- 
чимых фенотипа, а среди них только один фенотип — гомозиго- 
та по рецессивному аллелю аа — соответствует генотипу. К та- 
кой генетической ситуации метод прямого определения частоты 
аллеля неприложим, и приходится делать допущение, что в по- 
пуляции осуществляется закон Харди— Вейнберга (см. следую- 
щий раздел), т. е. распределение генотипов в условиях свобод- 
ного скрещивания соответствует коэффициентам разложения 
бинома Ньютона 


р"-+2р9-+49*=1. 








Отсюда ясно, что для получения эффективной оценки часто. 
ты рецессивного гена мы должны извлечь корень квадратный 


№ 
из доли особей аа в нашей выборке: 4«= >: Соответственно 


рА=1—9. В принципе этот же метод может быть использован 
для оценок частоты аллеля и в отсутствие доминирования, од. 
нако он дает наименее смещенные оценки лишь при высоких 
значениях частот (рис. 1). 

Более общие случаи определения частот генов ‘(множествен- 
ные аллели, сцепленные локусы) читатель сможет найти в кни- 
ге Ч. Ли [1978]. 


ЗАКОН ХАРДИ — ВЕЙНБЕРГА 
КАК ВЫРАЖЕНИЕ СТАБИЛЬНОСТИ 
ГЕНЕТИЧЕСКОГО СОСТАВА ПОПУЛЯЦИИ 
ВО ВРЕМЕНИ 


Популяционная генетика исследует закономерности сохра- 
нения и преобразования генотипической структуры популяций 
во времени и в пространстве. Теоретическая основа такого рас- 
смотрения — закон Кастла—Харди—Вейнберга, описывающий 
состояние неизменности генетического состава свободно скре- 
щивающейся (панмиктической), неограниченной по численности 
популяции, существующей вне среды: в этом бесструктурном 
сообществе пропорции генотилов, а стало быть, и частоты ге- 
нов в аутосомном локусе с парой аллей А и а приходят к точке 
равновесия уже в следующем за свободным скрещиванием по- 
колении. 

Поскольку свободное скрещивание означает не что иное как 
случайное объединение гамет, легко убедиться, что такая ком- 
бинация р(А) и 9(а) спермиев и р(А) и 9(а) яйцеклеток при 
р+49=1 дает неизменное распределение р?АА-+2раАа+ 4’аа= 


Яйцеклетки Спермии 
Рр(А) 9 (а) 
р(А) р? р4 
9 (а) 24 9? 


Соответствующие алгебраические выкладки, иллюстрирую- 
щие поддержание равновесия Харди—Вейнберга, приведены в 
табл. 1. Поскольку речь здесь идет об аутосомных генах, то ре- 
ципрокные скрещивания (т. е. типа бААХ ФАа или бАах Ф<АА 
и др.) объединены, и, следовательно, девять возможных вари- 
антов скрещивания могут быть сведены к шести при р+9=1. 

Очевидно, что это равновесное соотношение задается сим- 
метрией самого процесса распределения аллельных генов по га- 
метам самцов и самок и свободного комбинирования формиру- 
ющихся в процессе размножения родительских пар. Отсюда 
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НЫЕ Таблица 1. Типы скрещиваний и соотношения генотипов в потомстве 
популяции, находящейся в равновесии по Харди — Вейнбергу 

ен = = — 

| чо Соотношения генотипов среди потомков 

ОВан Тип скрещивания РАНЕ | > 

» ОД. 

ОКИ 

Х 

ААХАА, (р?Х р?) р р* 0 6 

Твен. ААХАа, 2 (р?Ж2р4) 4р34 2034 2р39 0 

КНИ. АаЖАа, (2р9Ж2р4) 4р?4? 224? 20242 р? 
ААЖаа, 2 (р?Ж 4?) 20242 0 2024? 0 
АаХаа, 2(2р4х 4?) 4р4° 0 2ра? 2р4° 
ааЖаа, (9*Ж4?) 9' 0 о 9 
Суммарно для популяции 1,00 р? 2р4 9? 














ясно, что в отсутствие возмущающих воздействий на. популя- 
цию неограниченной численности характерные для нее частоты 










охра: генотипов и генов остаются неизменными в неограниченно дол- 

ТЯЦИИ гом ряду поколений — так сказать, «абсолютный нуль» генети- 

› рас- ческой динамики. Но подобные идеальные популяции практи- 

ЮЩиИЙ чески не встречаются в природе, так как всегда существуют ес- 

скре- тественные факторы, сдвигающие их с точки равновесия, нару- 

ности шающие их стабильность — случайный дрейф генов, мутации, 

урном миграция и естественный отбор. Это так называемые «факторы 

ы ге эволюции», к рассмотрению которых мы и перейдем. 

точке 

м по: ФАКТОРЫ, НАРУШАЮЩИЕ 

ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАВНОВЕСИЕ 

е как 

ком* Размер популяции 

ь ив Представления о существенных различиях между репродук- 

а тивной численностью и общей численностью популяции были 
развиты теориями стохастических процессов изменения генных 
частот [Дубинин, 1931; Ромашов, 1981; Дубинин, Ромашов, 
1932; \УеНь, 1931]. Такого рода «случайный дрейф генов» или 
«генетико-автоматические процессы» — математический факт, 
вытекающий из явления конечной численности любой реальной 

0" популяции. Но особенно важно существование разрыва между 

‚иру в общей численностью популяции и той ее частью, которая пере- 

ены г: дает генофонд следующему поколению: генетически эффектив- 

то ЗА ная (репродуктивная) величина (№) популяции (и вида в це- 

аб и’ лом) практически всегда и чаще всего существенно меньше ее 

вар, общей численности (М). а 

4 Из процесса воспроизводства исключены крайние возраст- 

я р ные группы, на величину №, влияют такие параметры популя- 

ло 5 ции, как соотношение полов в репродуктивный период, инди- 

Мор И 






видуальные вариации плодовитости, периодические кол 
численности и др. 

1. Соотношение полов и колебания численности. Если попу. 
ляция представлена \„-самцами и М,-самками, то эффективная 
величина 


ебания 


_4М,М, и 
‚ мере десен 
№ М, 


Когда доли половозрелых самцов и самок сильно различа- 
ются, то величина №. больше зависит от малочисленного пола. 
Тот же эффект имеет место, если средняя величина №, опреде- 
ляется для совокупности связанных популяций, рассеянных по 
пространству и отличающихся численностью, или же для одной 
популяции во времени при колебаниях числа скрещивающихся 
особей в поколениях [МУевь 1938, 1939]. В случае цикличе- 
ских колебаний на интервале я поколений 


М, = М, 


где М = — 





1 
ней. Например, если репродуктивная численность пяти поколе- 
НИЙ ОДНОЙ популяции составляет 10, 1000, 10 000, 100 000 и 
едняя гармоническая величина соответствует 
лишь 50 особям 


2. Изменчивость индив 
бильной численности поп 


› на одну пару родителей, #=2) и индивидуальной вариации 


№, (3) 
о, +2 


уляциях, разрыв ока- 
еЁ а1., 1964; Кегз{ег, 1964; 
; Кегзфег, Г.еут, 1968; Рычков, Ше. 
о ОВ, и отношение М№,/М№ укладывается в диапазон 


Дж. Кроу [см. Сго\, 1954; Сгом, Моноп, 1955; Кипига, 
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Е 





Сго\, 1963] ввел понятия «инбридинговой» эффективной вели- 
чины (шргеедте еНесНуе питьЬег, М, (1) и «дисперсионной эф- 
фективной величины» (уагапсе еНесНуе пштБег, №, (0)) попу- 





ЛЯЦИИ. 
М, Е —2 
Ме (р = т, (4) 
Е—1--0/Ё 
где М№,_, 


— Число особей два поколения назад, а Ё — число. га- 
мет, вносимых ими; о’ — варианса #. 


При постоянной численности популяции М!,-,=М, А=2 и, сле- 
довательно, 
4№М —4 
еее (5) 
08-2 


Очевидно, что при достаточно большом № это равенство суще- 
ственно не отличается от равенства (3). 


«Дисперсионная эффективная величина» 
1 = 
№, (0) = РИ-Р) (6) 


"р 
206 р 


где ри 1—р — частоты любой пары аллелей в популяции; 
6%, — случайная варианса генных частот в данном поколении: 
2 Р(1— р) 

Обр = >. 7 
р 5 (7) 


Очевидно, что если оценки №, в формулах (1), (2), (3) и 
(4) делаются по результатам полевых наблюдений за числен- 
ностью, соотношением полов и другими биологическими 
параметрами реальной популяции, то формула (6) отражает 
подход к определению величины М№ популяции через анализ ге- 
нетических параметров популяции в предположении селектив- 
ной нейтральности изучаемых аллельных генов. В принципе 
уапапсе еНесНуе питБег в условиях стационарности не что 
иное, как соотношение между случайной вариансой частот ге- 
нов и эффективной величиной популяции; эта теория была раз- 
вита в 30-годах С. Райтом. р 

Все предыдущие уравнения для №. были выведены для слу- 
чая неперекрывающихся поколений. При перекрывании поколе- 
ний во времени, согласно Нею и Имазуми [ Ме, Ппахипи, 1966], 


М. = Ма, 


где №, — число особей, достигающих ежегодно среднего репро- 
дуктивного возраста, а т — продолжительность поколения или 
средний репродуктивный возраст. Согласно этим авторам, для 
населения Японии величина /Л., определенная таким способом, 
составляет примерно 40% от общей численности. 
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Если популяция стабильна, то 
№, = Мбр, 


где М — общий размер популяции; 6 — скорость Рождения за 
год, а р — вероятность того, что новорожденный индивидуум до. 
стигнет среднего репродуктивного возраста. у 

Изменение частоты гена, обусловленное ошибкой выбороч. 
ности при формировании гамет, образующих следующее поко- 
ление, носит случайный, стохастический характер. 

Поэтому в оценке давления дрейфа генов на структуру по- 
Пуляции возможен лишь вероятностный подход, позволяющий 
определить только вероятность локализации соответствующего 
изменения в том или ином диапазоне частот. Такие ненаправ- 
ленные флуктуации зависят исключительно от величины М, и, 
согласно С. Райту, описываются выражением 


1) 60905 -^ } 
Обр = =. ; 8 
ей 2м, (8) 


- Распределение вероятностей всех возможных значений 9 в 
ряду поколений ограниченной по численности популяции при- 
ближается к нормальному и конечная судьба аллеля — фикса- 
ция (9=1) или утрата (4=0); процесс этот необратим. 

_ Процесс генетического дрейфа был впервые смоделирован 
Н. П. Дубининым и Д. Д. Ромашовым [1932], проводившим «ти- 
ражи» с разноцветными шарами, имитировавшими различные 
аллели в популяции перекрестно размножающихся. организмов 
В отсутствие отбора. Авторы использовали статистическую мо- 
дель равномерно размножающейся популяции и показали весь 
ход утраты (или фиксации) аллелей при генетическом дрейфе 
в‘ зависимости от величины популяции. В качестве примера при- 
и. иллюстрацию, заимствованную из их работы 

риска чи еэцах ни д 
"Мы яено видим, что в популяции численностью в 50 особей 
со’ 100%-ным аляельным разнообразием к 40-му поколению ос- 
талось только’ шесть аллелей на различных концентрациях. 
Наиболее контрастны по частоте аллели № 64 (0,44) и № 92 
(0;01). К 110-му поколёнию аллель № 92 уже исчез из популя- 
ции, а аллель № 64 достиг 100%-ной концентрации в 123 поко- 
лении (фиксация). 

`, Этот процесс убыли генетического разнообразия (гетерози- 
готности) популяции. в отсутствие отбора может быть описан 
уравнением, позволяющим в ряде случаев реконструировать 
время эволюции: 


Нг = Нить, а (9) 
где Нои Н»+— концентрация гетерозигог в нулевой точке про- 


цесса ив момент`времени Т, а М, — генетически эффективная 
зеличина популяции. 
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Рис. 2. Флуктуации частоты гена в. последовательных поколениях равномерно размножающейся попу- 
„ляции [из: Дубинин, Ромашов, 1932] . 


Эффективный размер модели ‚соответствует, 50 особям 





Хотя колебания генных концентраций при дрейфе соверщен. 
но случайны, данные рис. 2 вместе с тем показывают, что этот 
процесс после некоторого числа поколений приобретает «на. 
правленность» в том смысле, что концентрации более Редких 
аллелей в каждом последующем поколении с большей вероят- 
ностью уменьшаются, тогда как концентрации частых аллелей 
смещаются в направлении фиксации. Эти закономерности в, ка. 
залось бы, случайном распределении аллелей были продемон- 
стрированы при анализе пространственных распределений по 
земному шару частот эритроцитарных антигенов человека [Ро- 
гинский, 1947], а Ю. Г. Рычков [1965] использовал это явление 
в анализе генетических связей монголоидного населения Север- 
ной Азии и Северной Америки. 

Величина возможных изменений случайной вариансы генных 
частот (8) в поколениях одной популяции имеет тот же смысл, 
что и в случае с совокупностью многих популяций, примерно 
равных по численности и имевших в поколении № одинаковые 
концентрации аллеля 4. В следующем поколении частоты ге. 
нов в каждой популяции изменятся случайным образом и ста- 
нут 4:. Очевидно, что средняя частота гена 4 для совокупности 
останется равной 4» однако межпопуляционная варианса уве- 
личится и в поколении { будет равной 


а = Рф [1 — (1 а (10) 


В конечном счете все популяции станут гомозиготными, и 
межгрупповая варианса достигнет максимума о04’=родь, т. е. 
в одних популяциях аллель А зафиксируется (р=1), а в других 
будет утрачен (р=0); вместе с тем средняя частота аллеля по- 
прежнему останется неизменной. Таким образом, при случай- 
ном дрейфе генов процесс изменения вероятностей распределе- 
ния их частот зависит только от двух факторов — величины 
популяции и продолжительности процесса, измеряемой числом 
поколений: когда эффективный размер популяции мал, распре- 
деление довольно быстро становится И-образным. 

Экспериментальное моделирование случайного генетическо- 
го дрейфа на популяциях ОгозорйИа теаповаз{ег было выпол- 
нено Бури [Вит, 1956]. Автор исследовал распределение частот 
аллелей 6 и 6%"? локуса «Бго\п» в 19 последовательных поко- 
лениях 105 линий мух численностью по 16 особей каждая и по- 
лучил картину, весьма близкую к ожидавшейся (рис. 3). м 

Возрастание гомозиготности популяции в процессе случайно- 
го дрейфа генов указывает на прямую связь между дрейфом и 
инбридингом, так как в ограниченной по численности популя- 
ции будет возрастать во времени неслучайная ассоциация га- 
мет и, стало быть, отклонение от панмиксии будет становиться 
все более существенным; одновременно это же означает воз- 
растание степени «кровного» родства членов популяции. 
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Рис. 3. Распределения частот гена 675 в поколениях 100 экспериментальных 
популяций ОгозорйЙа теаповазйег [Вит!, 1956] 


Популяция с инбридингом в Целях удобства анализа может 
рассматриваться как состоящая из двух частей, одна из кото- 
Рых полностью инбредна, тогда как другая полностью панмик- 
тична. При таком рассмотрении вероятность объединения двух 
гамет А в условиях свободного скрещивания есть р”, тогда как 
при инбридинге она должна быть больше на некоторую поло- 
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жительную величину в, т. е. р’-+®. Точно так Же вероятность 
объединения гамет а есть 4+, а вероятность объединения д с 
а— 29—25. 

В условиях равновесия коэффициент инбридинга (= коэффи. 
циент корреляции между объединяющимися гаметами) Р=/рд, 
т. е. з=Ррд. Доли зигот, таким образом, равны: 





АА 'Аа аа 
9: = 2-4 Ёр; 0=909(1—Е); &=9-+Ер9 (1) 
при ©. 9, 9:=1. 


Мутационный процесс и миграция генов 


. олитья 8 

Мутации — это ненаправленные, случайные изменения гене- ше — 
тического материала, происходящие спонтанно или под влия- злого про 

нием особых физических, химических и биологических факто- Следует, од 

ров. Спонтанный мутационный процесс — главный источник но- пожолении, поя 

вых аллелей, приводящий к увеличению генетического разнооб- зываемые «НОВЬ 


разия популяции. 


- ода частота 
Подавляющее большинство вновь возникающих мутации 


2 1рутой аллел 
вредны для организма, поэтому встает вопрос: каким же обра- ТО ДтЖеНИ 
зом в популяциях обнаруживается значительное количество ЗН | 
аллелей самых разнообразных локусов? Очевидно, что такое а УтаЦНО 
разнообразие поддерживается за счет какой-то доли селектив- а тля 
но нейтральных аллелей или же вновь возникающие . аллели, НЯ, о вел 
не проявляя вредного эффекта в гетерозиготах, постепенно, шаг та 
за шагом, включаются в генофонд вида, словно губка впиты- Г и (ря 
вающего их на протяжении всей его длительной эволюционной ь 
истории [Четвериков, 1926]; в последнем случае мутации — это Ё п 
«сырье» для естественного отбора, который «подгоняет» их к а В 
древним аллельным генам «дикого типа», уже прошедшим шли- А а 
фовку эволюцией. Эти вопросы еще будут предметом обсужде- ть У, 
ния в главах \ и У! настоящей книги. Здесь же мы рассмотрим ы т 1 
только модель с нейтральными мутациями как процесс, способ- ый м 
ный вызвать отклонения генетической структуры популяции от № М я 
условий Харди—Вейнберга. А их 

Судьба единичной мутации впервые была проанализирова- \ Я 
на Р. Фишером [Е1зНег, 1930], который показал, что при по- а 
стоянном размере популяции (среднее число потомков на семью \| т 
т=Ё=2) вероятность полной потери мутантного гена в первом } м. 
поколении равна приблизительно 0,37. Если этот ген не будет м Ах 
утрачен в первом поколении, то снова подвергнется риску по- . т 
тери во втором поколении и т. д., так что предельная вероят- в и 
ность потери (1,) равна 1. № 

Поскольку потеря вновь возникающих мутаций — необрати- ) У, о 
мый процесс, подавляющее их большинство не имеет шансов й р 
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Таблица 2. Вероятность потери нейтрального мутантного гена 
(по Р. Фишеру) 





Поко- Вероятность Вероятность Вероятность Вероятность 
ление потери, /, сохранения, 1—1; потери, 1 сохранения, 1—1 





0,3679 0,6321 0,9411 0,0589 
0,5315 0,4685 с 0,9698 0,0302 
0,6259 0,3741 0:9847 0,0153 
0,6879 0'3121 : 

0,7319 0,2691 : 

0,7649 0,2351 : 1,0000 а 


0,7905 0'2095 


‚ а <> ел я 22 = 

















закрепиться в популяции. Общее представление о динамике 
этого процесса случайной утраты новых мутаций дает табл. 2. 
Следует, однако, учесть, что мутации постоянно, в каждом 
поколении, появляются вновь, и вполне вероятно, что так на- 
зываемые «новые» мутации неоднократно возникали и раньше. 
Когда частота аллеля в популяции низка, то его мутирование 
в другой аллель обнаружить практически невозможно. Только 
по достижении ощутимой частоты приходится считаться с дав- 
лением мутационного процесса. Так, если и — скорость мутиро- 
вания от аллеля А к аллелю а, а о — скорость обратного мути- 
рования, то величина изменения частоты гена за поколение 


Аа=ир (прирост) — 04 (убыль) (12) 


и, следовательно, увеличение или уменьшение концентрации ге- 
на за поколение определяется относительной величиной ее при- 
роста или убыли. Например, если в данный момент прирост 
больше убыли, то 4 растет. Но так как с ростом 4 ее убыль 949 
также увеличивается, то это может продолжаться лишь до точ- 
ки равновесия, после чего в поколениях уже не будет наблю- 
даться никаких изменений генных концентраций, т. е. в точке 
равновесия (р, 9) Ад=0. 
Следовательно, 





а 
ы-о 
Точно так же, решая это уравнение относительно р, получаем 


49 =0=ы(1 —9)—04, а9 = (13) 


м ь-о я 
Это равновесие устойчиво, причем равновесная частота алле- 


ля 4 не зависит от исходной его концентрации и определяется 
только соотношением скоростей прямого и обратного мутиро- 


вания: если в некотором поколении 94, то частота гена будет 


снижаться в последующих поколениях, если же 934, то, напро- 
тив, она будет возрастать. 
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Когда величина 4 отклоняется от 4, то Д4 за поколение, за. 
даваемое формулой (1), можно выразить через отклонение 


(9—9). ы 
Если в соответствии с (13) записать и= (и-+ 9), то 





А4=и (1—9) —09=— (р +9) (9—9). (14) 
Таким образом, скорость приближения к равновесию про- 
порциональна отклонению фактического значения величины 9 


от ее равновесного значения 4. 

Обсуждая влияние мутационного процесса на генетическое 
равновесие в популяции, следует учесть два важных обстоятель- 
ства. Во-первых, скорость прямых генных мутаций на порядок 
величины выше, чем скорость обратных мутаций; во-вторых, 
хотя темп мутирования может быть существенно различен для 
разных локусов, величина и чрезвычайно низка — в среднем 
порядка 10-°—10-° на ген на поколение. Последнее означает, 
что при описании генетической структуры популяции любого 
вида по любому из известных в настоящее время менделирую- 
щих генов эффектом вновь возникающих мутаций можно пре- 
небречь в сравнении с такими факторами популяционной дина- 
мики, как естественный отбор, случайный дрейф и миграция 
генов. 

Миграция — важный фактор популяционной динамики, так 
как каждая популяция в природе существует не сама по себе 
(за исключением случаев крайней изоляции), а во взаимодей- 
ствии через обмен генами с другими такими же группировками. 
Понятно, что если иммигранты отличаются генетически от при- 
нимающей их популяции, то они способны вызвать соответству- 
ющее изменение частоты гена за поколение: 


А4=—т(9—9»„) =—т49 + тд», (15) 


где 2 — число иммигрантов, деленное на величину принимаю- 
щей их популяции со свойственной ей частотой гена (9), а 9 — 
частота гена у иммигрантов. 

Очевидно, что это выражение тождественно уравнению 
(14), отражающему последствия прямого и обратного мутиро- 
вания; чтобы убедиться в этом, достаточно заменить константу 
р на 79, о— на тр=т(1—9), а и+о— на т. Точно так же 
при равной интенсивности притока и оттока генов в популяцию 
в ней устанавливается стационарный процесс. 

К вопросу о значении мутации и миграции генов мы еще 
вернемся при рассмотрении эффектов естественного отбора и 
объединенного действия известных эволюционных факторов на 
генетическую структуру популяции. 


20 








где параметр = 
уиеленности попу 
хетра; он был ввё) 
ро [Вёйег, 1980], 
(то мегда отрани 
30 постоянной, 3 
АЧТЬСЯ ЛАТЬ м 


09а), су 
м 


= 


Е 
27 2 
< 
29 

25 

2 

27 

«> 














= 
8-5 
=> 
=] 
г 











Естественный отбор 


‚Встественный отбор рассматривается в теории популяцион- 
ной генетики как важнейший фактор эволюции, вызывающий 
адаптивные изменения в генетической структуре популяции. Эти 
изменения — результат относительных вкладов разных геноти- 
пов из размножающейся части популяции в генофонд следую- 
щего поколения за счет их дифференциального воспроизведения 
или выживаемости. 

Если бы популяции обитали в пространстве с неограниченны- 
ми ареалом и ресурсами, а в любой момент времени ДЕ рождае- 
мость аДЁ превышала бы смертность 6 на некоторую постоян- 


ную величину г„, то численность популяции непрерывно росла 
бы по экспоненте 


ГЕ 
М: = Ме"", 


где параметр ’„=а—6, обозначающий коэффициент прироста 
численности популяции, носит название мальтузианского пара- 
метра; он был введен в теорию естественного отбора Р. Фише- 
ром [Е1зНег, 1930]. Но так как в природе ресурсы и простран- 
ство всегда ограничены, а коэффициент г„ не остается величи- 
ной постоянной, экспоненциальная зависимость может наблю- 
даться лишь на ограниченных отрезках времени (и простран- 
ства), сменяясь в конце концов 5-образной логистической кри- 
вой 


М, - 


а Се """ 


, 


где А — максимальное число особей, способное жить в данной 
конкретной среде, а константа С, = (#—М,) /№, — коррегирую- 
щий фактор — «сопротивление среды» приросту популяции 
(рис. 4). 

Приведенные выше кривые роста относятся к моделям попу- 
ляций с непрерывным временем, т. е. с перекрываю- 
щимися поколениями, и чаще всего находят применение в эко- 
логии. В генетике популяций, однако, для количественного опи- 
сания естественного отбора используются модели с дискрет- 
ным временем (неперекрывающиеся поколения) и обычно 
оперируют с аналогичной величиной — райтовской приспособ- 
ленностью . Так, если №, — число взрослых особей в поколе- 
нии 6 Кио — их плодовитость и жизнеспособность и =Ёо, 
то прирост численности в некотором поколении 


АМ = Миа — ММ и М =, (16) 
Следовательно, '=М,/М№, т. е. приспособленность популя- 
ции в некоторый момент времени равна отношению ее числен- 


ностей в последующем и предыдущем поколениях (при фикси- 
рованном состоянии генома и в стабильной среде). 
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Рис. 4. Теоретические кривые роста 
популяции 
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1— экспонента; 2 — логистическая кривая; \ 
3 — «сопротивление» среды \ 
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|8 Таким образом, параметр № также имеет важный биологи- 


ческий смысл: при > 1.размер популяции возрастает, при "< |. 

<! — уменьшается и при И=| — остается неизменным. } 
В теории естественного отбора, развитой благодаря трудам Л 

Дж. Холдейна, Р. Фишера и С. Райта, приспособленность гено- и 


типов чаще всего принимается постоянной в течение всего цик- 
, ла отбора, и важны не столько абсолютные, сколько относи- 
й тельные ее значения; речь идет лишь об изменении соотноше- м 
| ния генотипов, что весьма удобно при изучении динамики частот И 
| генов. В этом смысле символ \’ обозначает относительную ч 
приспособленность генотипа, т. е. величину, отражающую его 
репродуктивный вклад в генофонд следующего поколения че- 
рез дифференциальную плодовитость или рождаемость в срав- 
нении с другими генотипами. 

Если с таких позиций рассмотреть последствия отбора гено- 








типов (А.А, А,А,; АА.) в однолокусной, двухаллельной попу- м 
| ляции, то частоты генов после одного цикла отбора изменятся т 
| (табл. 3). м 
Е Ясно, что в условиях отбора лишь некоторые генотипы могут 
&^ иметь относительную приспособленность, равную единице, и, сле- 
довательно, средняя приспособленность сегрегирующей популя- ( 
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ции всегда меньше единицы (т. е. меньше приспособленности 
«оптимального» генотипа): 


=; = р, + 2ра№,- 421.. (17) 


Дальнейшая судьба популяции: ее эволюция в направлении 
утраты (р=0, 4=1) или фиксации (р=|1, 9=0) аллеля А или 
же переход к стационарному состоянию, когда оба аллеля со- 
храняются, зависит от относительных значений генотипов. 
Если №,>\У,—\, или, напротив, №.> ,> ,, то популяция 
неизбежно придет к тривиальным равновесным (стационар- 
ным) состояниям (р=1, 9=0 или д=1, р=0) соответственно — 
так называемый направленный отбор. Нетривиальная рав- 
новесная точка (0<р<!1) достигается, если №,<,> №, или 
\,>\,<\,, т. е. когда приспособленность гетерозиготы боль- 
ше или меньше приспособленностей обеих гомозигот. В обоих 
случаях, несмотря на продолжающееся давление отбора, в по- 
пуляции никаких генетических изменений не происходит. Одна- 
ко только в первом случае («сверхдоминирование») будет иметь 
место стабильное соотношение генотипов при равновесной ча- 
стоте 





У. —№. 
(И, — 7), + (Из — №) ° 





в — (18) 

Этот тип отбора носиг название сгабилизирующего 
или балансирующего. 

Когда же гетерозигота менее приспособлена, нежели обе 
гомозиготы, то равновесное состояние популяции оказывается 
неустойчивым и ген с большей частотой будет «смещаться» в 
направлении к фиксации, тогда как ген с меньшей частотой — 
к утрате. Этот тип отбора носит название дизруптивного, 
или разнообразящего. На рис. 5 показано, как изме- 
няется средняя приспособленность популяции в этих случаях. 

Скорость приближения популяции к точке равновесия зави- 
сит от интенсивности отбора ($=1—) и определяется величи- 
ной изменения концентрации гена на поколение (Ар) на основе 
выражений для р’и 4’ (см. табл. 3): 


др р —р= р И, —1,)+ 907, —1). (19) 


В качестве числового примера можно рассмотреть популя- 
цию 0,25 АА: 0,50 Аа: 0,25 аа, движущуюся к равновесным ча- 
стотам р=0,60, 4=0,40 под давлением отбора в следующих че- 
тырех ситуациях: 


(#18 30) 29<(377, неА«аятОнт) (101, 103, 100). 
Очевидно, что эти типы отбора сильно отличаются друг от дру- 


га: если в первом случае генотип аа летален, а репродуктивный 
зклад гетерозиготы Аа резко превышает приспособленность го- 
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| № 
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И 44 


—-—_ 





—/=— 
Рис. 5. С 
[11, 1967] 


А: М, =2; У,=4; ,=1; У=2р? 829 + 97°. Точка 0,6 на параболе соответствует макси- 
муму приспособленности — стабильное равновесие; тривиальные  равновесные точки 
(р=1,0) нестабильны; Б: №, =3; №,=1; \,=4 и ИЗ? + 2р4 + 442. Точка 0,6 соответ- 
ствует минимуму приспособленности. Нестабильное равновесие, так как под давлением 


дизруптивного отбора популяция движется в направлении генных частот р==0,1; эти три- 
виальные равновесные состояния устойчивы 


редняя приспособленность популяции как функция генных частот 


мозиготы АА, то четвертый тип отбора свидетельствует лишь о 
весьма незначительных различиях в приспособленности геноти- 
пов. Второй и третий примеры занимают промежуточное поло- 
жение между двумя первыми. Характер изменений частоты ге- 
на в этих четырех ситуациях показан в табл. 4. 

Видно, что в первом случае скорость приближения популя- 
ции к равновесной точке очень велика, в последнем случае — 
ничтожно мала. Когда р=1 или 0, то Ар=р”—р=0 (см. форму- 
лу 19) и популяция пребывает в тривиальных условиях равно- 
весия. Фактор р4д в равенстве (19) показывает также, что ско- 
рость приближения к точке равновесия достаточно велика при 
промежуточных значениях частот и становится тем меньше, чем 
меньше величины р и д. 

Если еще раз обратиться к рис. 5, то легко убедиться, что 
средняя приспособленность популяции Я под давлением отбо- 
ра всегда возрастает вплоть до ее максимального значения в 
состоянии равновесия. 

Это правило, известное как «фундаментальная теорема есте- 
ственного отбора», было сформулировано Р. Фишером в 1930 г. 
и первоначально звучало так: «Скорость возрастания приспо- 
собленности некоторого организма в некоторое время равна 
генотипической вариансе его приспособленности в это же вре- 
мя». В 1941 г. была сделана новая редакция: «Скорость увели- 
чения средней приспособленности популяции равна генетиче- 
ской вариансе (ее аддитивной компоненте. — Ю. А.) приспо- 
собленности этой популяции». 

Р. Фишер обосновал это положение для моделей с непрерыв- 



































Таблица 4-Частота гена после одного поколения отбора в зависимости 
от коэффициентов приспособления генотипов [из: Ч. Ли, 1978] 





Величины коэффициентов 
приспособленности 





Исходная час-| Частота гена Величина 
Тип отбора И р [после отбора, изменения 
№, т, : р’ Ар=р'—р 















3 0 0,5000 0,57143 0,07143 
И Я й 0,5000 0,55556 0,05556 
Ш 8 40 7 0,5000 0,51429 0,01429 
ТУ 101 103 100 0,5000 0,50123 0,00123 








ным временем и логарифмической приспособленностью. Ч. Ч. Ли 
Па, 1967] распространил его на модели популяций с непере- 
крывающимися поколениями. Этот принцип, утверждающий 
монотонное увеличение приспособленности популяций в любой 
момент времени под давлением отбора, играет большую роль 
в «адаптивной топографии» С. Райта — теории эволюции попу- 
ляций, что будет рассмотрено позднее. 

Фундаментальная теорема естественного отбора Р. Фишера 
имеет ряд ограничений [Левинс, 1968; Ратнер, 1977; Животов- 
ский, 19816]. 

В популяциях с инбридингом при частотно-зависимом от- 
боре' за счет мутаций и рекомбинаций генов приспособлен- 
ность популяции может снижаться и, следовательно, отбор спо- 
собен привести популяцию к вымиранию. 

Это особенно относится к тем ситуациям, когда изменения 
среды выходят за пределы адаптационных возможностей попу- 
ляций. 

Однако теорема Фишера, очевидно, справедлива при фикси- 
рованном состоянии генома и стабильной среде [Животовский, 
19816], что могло иметь место на недоступных нашему изуче- 
нию прошлых этапах эволюции нативных популяций, уже в то 
время достигших максимума адаптации и с тех пор поддержи- 
вавших динамическое равновесие с окружающей средой. Совокуп- 
ность таких адаптаций к той конкретной среде, с которой попу- 
ляции сталкивались в прошлом, оказывается «записанной» в их 
наблюдаемой ныне генотипической структуре. Это — запасе их 
генетической прочности в условиях изменяющейся среды. 

На предыдущих страницах была рассмотрена эволюция 
однолокусной, двухаллельной популяции под давлением отбо- 
ра, что представляет собой заведомое упрощение: каждая 
популяция бисексуальных видов сегрегирует одновременно по 
множеству локусов, среди которых могут быть и полиаллель- 
ные генетические системы. Соответствующие генотипы могут 





\ Частотно-зависимый отбор — одна из форм балансирующего отбора [см.: 
Ли, 1978], когда селективное преимущество генотипа увеличивается с 
уменьшением его частоты в популяции. 
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взаимодействовать друг с другом самым различным образом 
гены могут быть сцепленными * или же их комбинации оказы. 
ваются неслучайными под действием отбора. Все это создает 
целый ряд дополнительных трудностей, и нельзя не согласиться 
с мнением, что для полного количественного описания генетиче- 
ских процессов в популяциях под давлением отбора практиче- 
ски нет адекватного математического аппарата. 

Тем не менее имеющиеся модели уже сегодня оказываются 
исключительно полезными, позволяя определенным образом 
планировать исследования и делать количественную оценку 
получаемых результатов. За всей этой информацией мы отсы- 
лаем читателя к ряду источников, где соответствующие про- 
блемы и встающие задачи разобраны с достаточной полнотой 
(например [\/г1еВь, 1969, 1970 и др.; Ли, 1978; Левонтин, 1978а: 
Животовский, 1982а]; см. также главу УП). 

Генетический груз популяций. Постоянное давление мутаций 
и миграции генов, а также выщепление биологически менее 
приспособленных генотипов по сбалансированным полиморф- 
ным локусам создает проблему так называемого генетического 
груза популяций, имеющую первостепенное научное и практиче- 
ское значение. 

Понятие генетического груза введено Мёллером [Ми|ег, 
1950], однако первые работы, открывшие насыщенность при- 
родных популяций неприспособленными мутантными фенотипа- 
ми, выщепляющимися в каждом поколении из внешне нормаль- 
ных особей, были сделаны еще в 30-х годах [Четвериков, 1926; 
Дубинин и др., 1934; Дубинин, Ромашов и др., 1937]. 

В работе «Наш груз мутаций» Мёллер [Ми|ег, 1950] пока- 
зал, что слабо вредящие мутантные гены способны нанести 
популяции больший ущерб, чем мутантные гены с сильным 
негативным эффектом, и что каждый из нас является носите- 
лем по крайней мере восьми вредных генов, скрытых в гетеро- 
зиготном состоянии. 

- Мортон, Кроу и Мёллер [Моцоп её а|., 1956] определили 
объем генетического груза у человека через исследование 
инбредной депрессии. Ими был предложен специальный термин 
«летальный эквивалент» и намечен подход к оценке соотноси- 
тельного вклада в общий объем наследственной отягощенности 
процессов мутации (мутационный груз) и расщепления (сегре- 
гационный груз) генов; в последнем случае имеются в виду 


локусы, полиморфизм в которых поддерживается за счет отбор- 
ного преимущества гетерозигот. 

Согласно Мортону [Моцоп, 1960], летальный эквивалент 
соответствует такому числу мутантных генов, которые, будучи 
распределены среди случайно выбранных индивидуумов, спо- 
собны вызвать в среднем одну генетическую смерть. Один ле- 


2 В случае очень тесного сцепления ситуация может быть сведена к одно- 
локусной, и такой комплекс совместно наследующихся генов рассматрива- 
ется как суперген. 
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тальный эквивалент может соответствовать одному летальному 
гену, двум полулетальным и т. д. Общее мутационное повреж- 
дение на гамету соответствует числу летальных эквивалентов 
в зиготе после удвоения ее хромосом. 

Поскольку смерть особи может быть связана и с генетиче- 
скими, и со средовыми факторами, в предположении их неза- 
висимого действия была предложена формула для оценки веро- 


ятности выживания зиготы в популяции [МоНоп её а|., 1956]: 
—шрР,=А-+ ВЕ, 


где А — смертность в панмиктической популяции от генетиче- 
ских и случайных (средовых) причин (ЁР=0), а В — скрытый 
генетический груз, который может быть обнаружен при полной 


гомозиготности (Ё=1). Отдельные выражения для компонент 
АиВ: 

А=Ух-- 45-2549 (1—9) 5й, 

В=>95—%4*5—2%4(1—9)5й, 
где х— вклад средовых факторов; 4 — частота вредного алле- 
ля; $— коэффициент отбора, а № — коэффициент доминиро- 
вания. 

Было показано, что «генетический груз» среднего индиви- 
дуума соответствует 3—5 летальным эквивалентам или 1,5— 
2,5 летальным эквивалентам на гамету. Что же касается соот- 
ношения В :А, то его величины для разных выборок оказались 
такими (от 8 до 24), что их можно объяснить, лишь приняв 
повторные мутации как основной источник генетической отяго- 
щенности человеческой популяции [Рор2вапзку, 1970]. 

Однако этот вывод не получил подтверждения в широком 
исследовании [ЭНи, Мее]1, 1965] генетического груза в населе- 
нии Хиросимы и Нагасаки, и хотя в изучении эксперименталь- 
ных популяций различных видов были достигнуты некоторые 
успехи, основное заключение таково, что проблема дифферен- 
циации мутационной и сегрегационной компонент груза в попу- 
ляциях остается открытой [Дор2вапзку, 1970; см. также Са- 
уа1-З{огха, Водтег, 1971]. 

Тем не менее концепция генетического груза представляет 
принципиальный интерес в количественной оценке интенсивно- 
сти отбора и как параметр, связанный с приспособленностью 
популяции. С этой точки зрения заслуживает внимания следу- 
ющее определение, данное Дж. Кроу [Сгом, 1958]: «Генетиче- 
ский груз популяции соответствует той доле, на которую при- 
способленность популяции оказывается меньше приспособлен- 
ности оптимального генотипа». 

В этом случае для модели с дискретным временем генетиче- 


ский груз 





ще ты (20) 
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где  „„х — приспособленность лучшего (оптимального) 
типа, а И’ — средняя приспособленность популяции. 
Очевидно, что этот подход можно легко реализовать 
расчете сегрегационного груза, возникающего на основе п 
шенной по сравнению с обоими гомозиготами приспособле 
сти гетерозигот (так называемая «сверхдоминантность»). 
Запишем символически однолокусную двухаллельную попу- 


ляцию с соответствующими константными и положительными 
коэффициентами отбора: 


гено- 


при 
овЫ- 
ННО- 


Генотип АА АВ ВВ 
Приспособленность №, (1—51) №, №: (152) 
Частота р? 2р9 9? 

При случайном скрещивании равновесие достигается при . 
$Р==54 и, следовательно, равновесные частоты мы Ч 
А 5 с я ее 

НЫ и = 








Я 5 ы яя ° 


Общая величина груза соответствует снижению приспособ- 
нности популяции за счет селективной элиминации обоих ти- 


пов гомозигот, т. е. 5:р?--5,4?, и, стало быть, 


ле 


о 











2 2 
ава 58 а 2. 51 (52) 85 (812 ЕО В 
ыы Гы (ыы еее 
В терминах райтовской приспособленности 
Рори 2 
ов и (22) 


где №, — максимальная приспособленность  гетерозиготного 
генотипа, а И’ — средняя приспособленность популяции: 


=, [ (1—5,) р 29+ (1—5) 92]. 


В точке равновесия функция достигает относительного 
максимума, и средняя приспособленность 


Им, а 


$1 - > 

Поскольку И,=1, то 
рек Е = = 
У $1 5 $1 52 


Общий груз популяции, сегрегирующей по п локусов, 
р 


где [: — величина груза в 2-м локусе. 

В подходах к оценке величины сегрегационного (сбаланси- 
рованного) груза важное значение приобретает вопрос о числе 
полиморфных локусов, которые могут поддерживаться в попу- 
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при 


ляции за счет сверхдоминирования. Совершенно очевидно, что 
максимальный генетический груз популяция будет нести тогда, 
когда обе гомозиготы летальны; в этом случае в каждом поко- 
лении гибнет 50% потомков. . 

Если гомозиготы не летальны, то груз, естественно, умень- 
шается, однако и в этом случае существуют ограничения на 

число сверхдоминантных локусов в зависимости от коэффи- 
циентов отбора и величины популяции. 

Чтобы поддерживать свою численность стабильной, популя- 
ция должна иметь избыточную плодовитость для компенсации 
груза: средняя приспособленность особи должна быть по мень- 
шей мере 1--Гоь. При $,=5,=0,1 Гоь==0,05. Если 1000 неза- 
висимых локусов с парой аллелей каждый поддерживаются в 
популяции благодаря стабилизирующему отбору такой силы, то 
общий генетический груз У4==50. Для поддержания постоянно- 
го размера популяции необходимо, чтобы плодовитость была 
не менее (1--0,05)1°°° > е°—5Ж 10 потомков на особь — вещь 
совершенно нереальная. 

Аналогичным образом в оценке вероятностей выживаемости 
мы приходим к абсурду. Например, если $, =5,=0,02, равно- 
весная частота р==0,5 и число локусов п=1000, то вероятность 
дожить до репродуктивного возраста для отдельной особи 
составляет —4,3х 10-5. 

Понятно, что при таком типе отбора рассмотрение макси- 
мально гетерозиготной особи в качестве наиболее приспособ- 
ленного, «оптимального», фенотипа лишается смысла, посколь- 
ку такой индивидуум просто не встретится в популяции конеч- 
ного размера. Например, если число локусов п=40, то ожидае- 
мая частота генотипа, гетерозиготного по всем локусам, менее 
чем 2“, т. е. один на триллион. Учитывая это, Кимура и Ота 
[Кыпига, ОШа, 1971] рассчитали в зависимости от величины 
популяции Л! и числа локусов п, во сколько раз (е”) плодови. 
тость наиболее приспособленного гетерозиготного генотипа 
должна быть больше популяционной средней: 


Е и $158 \ №). = 
И = Уз РИС х 2105. (0,4М№) (23) 


Если $. =5.==0,01, и==1000 и М=25 000, то (=70,46=0,68, 
е. —1.97. Эта величина, равная двум потомкам на особь, впол- 
не реалистична и соответствует большинству природных ситуа- 
ций (например для млекопитающих). 

Однако при 5. =5,==0,1 и неизменных остальных условиях 
сегрегационный груз уже исключительно велик ((=/46=6,8), 
так как максимально приспособленная особь должна продуци- 
ровать в е*'*^=896 раз больше потомков в сравнении с популя- 
ционной средней. Ясно, что такого размаха плодовитости нет в 
популяциях большинства видов. К этой проблеме мы еще вер- 
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немся, рассматривая новые данные о биохимическом Полимов. 
физме популяций. 


Сегрегационный груз популяции — это та постоянная «цена» 
в виде появляющихся в каждом поколении менее приспособ. 
ленных генотипов, которую популяция вынуждена платить за 


свое стабильное существование в точке максимума приспособ- 
ленности. 


При направленном отборе, который рассматривается как 
важнейший фактор адаптивной эволюции, связанной с замеще- 
нием «менее приспособленных» аллелей, общий объем генети- 
ческого груза еще более возрастает за счет так называемого 
«груза замещения» (зибзиНопа| |оа4 — термин М. Кимуры). 
Эта проблема была впервые поставлена и математически иссле. 
дована Дж. Холдейном [На!4апе, 1957, 1960]. 

Логика Холдейна в решении этой задачи близка той, что 
лежит в основе расчета числа сверхдоминантных локусов в рав- 
новесной популяции. Согласно его расчетам, число смертей, 
сопутствующих изменению вектора отбора, не зависит от его 
интенсивности, а определяется исключительно исходной часто- 
Той р неблагоприятного аллеля; тем не менее от интенсивности 
отбора зависит число поколений, на которое распределяется 
элиминация. 


Если эффекты генов аддитивны, то субституционный груз в 
одном поколении для единичного локуса 


[1=—2 106 ро. 


При р. =0,5 связь между интенсивностью отбора и числом 
поколений, необходимых для замещения аллеля описывается 
уравнением 


$==30/и, 


где 30 — «цена» единичного генного замещения, т. е. величина, 
демонстрирующая, во сколько раз в процессе отбора общее 
число смертей во всех поколениях превышает число особей в 
ланном конкретном поколении. Если положить $=0,1, т. е. 
равной 10% селективной смертности на поколение, то л=—300. 
Это означает, что в процессе адаптивной эволюции для заме- 
щения одного гена необходимо около 300 поколений. Таким 
образом, скорость эволюции, по Холдейну, должна быть очень 
небольшой, а число одновременно эволюирующих генов доста- 
точно мало для того, чтобы при условиях, оговоренных выше, 
не произошло резкого снижения приспособленности, угрожаю- 
щего жизни популяции. Дж. Холдейн предполагал, что для воз- 
никновения нового вида достаточно аллельных замещений в 
1000 локусах, на что требуется не менее 300 тыс. поколений; 
число одновременно эволюирующих генов не должно превы- 
шать 12 [см. также: Кипига, 1960]. 

Скорость видообразования согласно этой модели в общем 
согласуется с палеонтологическими данными о темпах эволю- 
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ции по краинеи мере у млекопитающих. Однако известно много 
примеров чрезвычаино быстрого видообразования, что находит- 
ся в противоречии с расчетами Дж. Холдейна (см., например, 
[Майр, 1968, 1974; ПоъенапзКу её а|., 19771). Эти вопросы бу- 
дут предметом обсуждения пятой главы книги. ь 

Следующая важнейшая категория наследственной отяго- 
щенности популяций — мутационный груз, привносимый 
за счет мутаций, в той или иной мере снижающих жизнеснособ- 
ность их носителей. Однако частота этих мутаций в популяции 
низка, так как, резко отрицательно влияя на приспособлен- 
ность, они немедленно элиминируются естественным отбором. 
Уменьшение приспособленности (т. е. объем груза) под давле- 
нием рецессивных мутаций просто равно скорости мутирова- 
ния р; для полудоминантных мутаций =2и [На!апе, 1937]. 

Если обозначить через а мутантный рецессивный аллель 
нормального гена А, появляющийся в каждом поколении с час- 
тотой п, а относительные приспособленности А и а— через | и 
|—5 соответственно, то частота мутанта даа под давлением 
отбора уменьшится за поколение следующим образом: 

1—9 ой 


Ад = = —0 = — = 


У а < 





где 7 = 1—5 — средняя приспособленность популяции. 
При равновесии между мутационным процессом и отбором 





др = Пи (1—9) =0. (24) 
1 — 59 


Поскольку 4 мало, давлением обратных мутаций можно пре- 
небречь, и в этом случае равновесная частота мутантного гена 


ое и (25) 
> и 
Так как Ук=Ь а =1—594, то в точке равновесия мутацион- 
ный груз хз 
ИЯ м, (26) 
1 = 1 в 


поскольку и много меньше единицы. Таким образом, в случае 
с рецессивным аллелем мутационный груз, как уже указыва- 


вания. 

лось, соответствует скорости мутиро С. 

Если генотип аа летален или почти летален, так трее 
доля особей аа в популяции 4*2754°= и равновес 

гена =. : 

Де и [Сго\, 1958] и М. Кимура [Кипига, 19616] рас 

считали объемы мутационного а 
но скрещивающ д 

ое А, АА’ и А’А’ соответственно 





И = 
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р м9 Ш? №7 № 
Рис. 6. Груз летальных мутаций как функция степени доминантности (!) 
[Кпига, 1961] 


По оси абсцисс — коэффициент доминантности, по оси ординат — мутационный груз 
в единицах мутационной скорости (и =10-5) 


1, 1—5 и 1—5, то величина мутационного груза приблизитель- 
но соответствует 





Ги = 1—9 + 02-6}, (27) 
где @ = 5 Е 
2 (1— 21) 


Знаки «плюс» и «минус» соответствуют различным значе- 
ниям величины / — коэффициента доминирования в зависимо- 
сти от того, больше он или меньше 0,5. Как меняется объем 
груза летальных мутаций (5=1) при и=10-° в зависимости 
от степени доминирования, показано на графике (рис. 6). 

Видно, что в то время как груз возрастает от и до Зи, вели- 
чина / изменяется от 0 (полная рецессивность) до | (полная 
доминантность). Мы также видим, что мутационный груз дости- 
гает максимума Г„.. =, когда й становится больше 0,5. 

Общий мутационный груз по совокупности независимых ло- 
кусов в большой популяции равен простой сумме грузов отдель- 
ных локусов. В малых популяциях объем груза может оказаться 
более значительным, так как в силу случайного дрейфа генные 
частоты могут отклоняться от их равновесных значений [Кипи- 
га е{ а1., 1963]. 

Однако, согласно С. Райту, если вид подразделен на малые 
колонии, то каждая из них может содержать лишь часть лета- 
лей, свойственных виду в целом, и, более того, средняя равно- 
весная частота леталей для подразделенного вида как целого 
оказывается меньше, чем для вида, представляющего большую 
панмиктическую популяцию. Для леталей с частотой мутирова- 
ния и=1Х 10° на гамету на поколение равновесные частоты 
распределение процента колоний, свободных от леталей, в 
дят следующим образом [РоБявапзКу, 1970]: 


И 
Ыгля- 


32 





ЗЯЮТ На 16 
ИЯ ВНЫШ 





м ь п х Равн‹ |; я к 
Размер пэпулуции . ›весная Число субпопулякий, 





частота, 2 свободных от леталей, % 

106 или больше 0,0032 0 

10$ 0,0030 0 

т 0,0020 15 

103 0,0008 87 

102 0,00026 99 

10 0,00008 99,9 
Самооплодотворение 0,00002 99.996 


Подразделенность популяции на субпопуляции ограничен- 
ного размера приводит и к другим важным последствиям в 
смысле влияния на особенности генетического процесса в такой 
совокупности. Обратимся к рассмотрению этого фактора. 


Подразделенность и ее влияние 
на генетическую структуру популяции 


В предыдущих разделах было уделено основное внимание 
так называемым микроэволюционным факторам, которые 
влияют на генетическую структуру популяции и по сути явля- 
ются внешними по отношению к ней самой. 

Однако такое рассмотрение не может быть полным без уче- 
та организационной структуры популяции: природные популя- 
ции в подавляющем большинстве не являются едиными пан- 
миктическими группами, а представляют собой исторически 
сложившиеся совокупности полуизолированных субпопуляций, 
обменивающихся друг с другом генетическим материалом, под- 
верженных случайному дрейфу генов, равно как и давлению 
различных форм отбора. и 

Для описания этих более реалистичных ситуаций в популя- 
ционной генетике создано несколько оригинальных моделей 
популяционной структуры; важнейшая заслуга в разработке 
этой области принадлежит Сьюэллу Райту [Мей 1931, 
1938, 1943, 1951 и др.]. 





Подразделенность и инбридинг. Эффект Валунда. Валунд 
[Ма ила, 1928; пит, по 14, 1955] впервые показал, что если 
большая популяция подразделена на К а ара т 
то в такой совокупности наблюдается эффект, ели 
следствиям инбридинга в неподразделенной попул р 
гомозигот в этом случае возрастает на В фы рт: 
ционной вариансы частот генов за счет уменьшения до: 


розигот. 
Действительно, если МЫ обозначим через 4: а 
се. , _ частоту этого ж т 
в РИ группе (р:-+9:=1), а через 9 х ля нее 
мс. популяции как пало т характерные д 
средняя частота гена и ее варианса уду 
ыы 9-9" _ 24 2. (28) 
9 = , 04 ЕВ 
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Соответственно частоты зигот (генотипов) равны 












Тр 
АА: = а, 
2У ри : 
а Вы = 2ра — 204, 
с 
аа: гм = 9? -- 04. (29) 


Если сопоставить частоты генотипов в выражении (29) с их 
частотами в популяции, характеризующейся коэффициентом 
инбридинга Ё (11), то получается соотношение 


0 ы 

04 = Р4(! —9) или Е= м. (30) 

9(1— 9) 

Так как величина Ё характеризует подразделенную популя- 
цию в целом, то соответствующие частоты генотипов в ней рав- 
ны частотам, которые были бы свойственны отдельной ин- 
бредной популяции. Иными словами, «подразделенность попу- 
ляции на отдельные скрещивающиеся группы формально экви- 
валентна наличию инбридинга во всей популяции» [Ли, 1978, 
с. 467]. 

Величина такой дифференциации прямо связана с размахом 
межпопуляционных отличий генных частот — чем сильнее гене- 
тически отличаются субпопуляции, тем больше значение вари- 
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ансы ое. 
Принципиальный вклад в описание локальной дифференциа- 
= ции частот генов в подразделенной популяции в терминах 


Е-статистики был внесен С. Райтом [1943а, 6, 1951], который 
обосновал несколько Ё-коэффициентов как показателей меры } 
генетической дифференциации: 

1) РЕ; — коэффициент инбридинга особи относительно целой 
(Т) популяции; 

2) Е. — коэффициент инбридинга особи относительно суб- 
популяции ($), к которой она принадлежит; 

3) Р-г — коэффициент инбридинга субпопуляции относитель- 
но всей подразделенной популяции. 

Соотношение между этими величинами задается выраже- 
нием 


Ел = Р5г и — т) Елз. (31) | 


Коэффициент Рьт, описываемый выражением (30), был пред- | 
ложен С. Райтом еще в 1943 г. и с тех пор неоднократно 
использовался при анализе распределений частот генов в при. 
родных подразделенных популяциях [Сауа!-Зогха е4 а|. 
1964; Ме, Ппахипи, 196ба, 6; Рычков, 1969; Алтухов, 1974: 
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Алтухов, Салменкова и др., 1975, 
Алтухов, Пудовкин и др., 1975. 
Рычков, Ящук, 1980). Этот коэф- 
фициент представляет большой ин- 
терес, так как он позволяет вычле- 
нить некоторые важные эффекты 
популяционной подразделенности 
на генетическую структуру. 

Для этой цели С. Райт предло- 
жил две оригинальные модели по- 








пуляций — «островная модель» и (&) 
«изоляция расстоянием». 

Островная модель. Существуют 
два варианта этого типа структу- Рис. 7. Один из вариантов 


х Е Е $ -27 «островной» модели популяци- 
ры: 1) подразделенность вида на онной структуры 
совокупность свободно скрещиваю- — 

ря ь я о с г м р средняя частота гена в системе 
щихся внутри сеоя су опопуляции усредненная по периферическим 
генетически эффективного объема субпопуляциям («острова», 1—6), 
М каждая из которых с равной ве- равна величине Р в популяционном 

ь ы - ядре («материк») 
роятностью и с одинаковой интен- 
сивностью и обменивается генами 
с любой другой; 2) большая панмиктическая популяция («ма- 
терик»), окруженная изолированными, генетически дифферен- 
цированными колониями («острова»), каждая из которых полу- 
чает гены с «материка» с интенсивностью т на поколение 
(рис. 7). ь 

Мерой случайной дифференциации субпопуляций в такой 
системе служит межгрупповая варианса генных частот 


ИТ Е (32) 
КЕ АЗИЮ 


и, следовательно, условие равновесия между дрейфом и мигра- 
цией генов в терминах Ёт (см. 30) может быть записано как 


и, (33) 
4№М.т - 1 
Более строгое решение относительно 0? задается уравне- 
нием [\Учюй\, 1943а]: 


08 = чи—9 х. (34) 
Ч ам, м, Пат” 


При малых значениях (т<1) различие между (32) и 


(34) несущественно. 2 ? 
Я условием локальной дифференциации ген 
: 


ных частот служит параметр Мт, или, иными словами, решаю- 


щее значение имеет не коэффициент миграции и не величина 
популяции сами по себе, а их произведение, равное числу осо- 


бей, принимаемых популяцией за поколение. 
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В итоге мы имеем вероятностное распределение частот; 
нов, представляющее в любой момент времени Т функцию о 
, 


А4=—т (4—9:) как меры систематического давления мигра. 

ции и 0 39-9. — выборочной вариансы частоты гена; 
4 2№. ыь 

одном поколении за счет изоляции, т. е. случайного дрейфа 

[МУлойь, 1938, 1939]: 


Ф (9) = (С/оё ) ехр | (А9/з ) 49 . | 


Общая формула стационарного распределения частот генов 
в островной модели представляет В-функцию плотности вероят- 
Е ности следующего вида: 





( 49 р 
с Мам (35) 
У ная 


| где С — нормирующий множитель, подбираемый так, чтобы | 
| 1 

| } Ф(9)49=1, 

"ея Г (4№т) 

] Г (4№та) Г [4№Мт (1 — 9] ` 


} В зависимости от того, каким сочетанием случайных и си- 


стематических факторов задается распределение (35), оно при- 
| нимает вид: 


| а) при уравновешивании изоляции давлением миграции 
| Фо) = Саи — дулин, (36) 


Е где ри 9 частоты аллелей в субпопуляциях; риа— средние 
частоты аллелей для подразделенной популяции как целого; 
м | № — генетически эффективный размер популяции; 7 — коэффи- 
| циент миграции; 


|. 6) при объединенном эффекте давлений изоляции, миграции 


вы дно 





и отбора 
Ф (9) = Сим (| — дмта-д-, (37) №8 
| где все обозначения те же, что и 


в предыдущем уравнении, | 
а И’ — средняя внутрилокусная приспособленность популяции, 


| определяемая через суммирование приспособленностей геноти. 
Е пов с учетом их частот (см. формулу 17). | 
| Понятно, что соотношения между давлениями случайных и 
систематических факторов эволюции на генетическую структу- 
ру популяций могут быть весьма различны и соответствующие 
стационарные распределения генных частот могут принимать 
различную форму (рис. 8). 

тационарные распределения могут описывать: 1) распре- 
[- деления частот аллелей многих локусов в одной и той же попу- 
ляции в случае нейтральности или при примерно одинаковом 


и АЫЙ 
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ОВ 
Ят- 


(35) 


обы 








деления генных частот при раз- 


Рис. 8. Равновесные (стационарные) распре, 
уляций и давлениями миграций, 


о между величиной поп 
утаций и отбора [МчеПь 1931] 
По оси абсцисс — частота гена 4, по оси ор, 


А— 
распределения для малых, полностью изолир 
ра; Б — распределения при тех же самых коэффициентах отбора, как и на рис. А, но ве- 


личина популяций вчетверо больше (№ =4М); В — равновесные распределения частот 
мутантных аллелей при и=2/М, $, каки в случае А, №=40 № Г- взаимодействие 
между дрейфом и миграцией гена при его средней частоте 0,5; И-образное распределение, 
отражающее фиксацию аллелей во многих популяциях, наблюдается лишь при т=1/4 М, 
т.е. когда за четыре поколения популяции принимают или отдают не более одного 


мигранта 


динат — число субпопуляций 
ованных популяций под давлением отбо- 
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давлении отбора на каждый локус; 2) распределения генных 
частот какого-либо локуса в последовательных поколениях 
одной и той же стационарной популяции; 3) распределение 
частот аллелей одного (или нескольких) локуса, в совокупно- 
сти полностью или частично изолированных популяций. Все три 
типа распределений математически эквивалентны. 

В островной модели величина коэффициента миграции не 
зависит от степени удаленности популяций. Райт ГУнем, 
1943а] и Малеко [Ма]есо!, 1955, 1967] математически исследо- 
вали также популяцию, в которой интенсивность обмена меж. 
ду субпопуляциями зависит от расстояния. Эта модель, нося- 
щая название «изоляции расстоянием» (ё0/айоп 6у @5апсе), 
предполагает популяцию, непрерывно распределенную на боль- 
шой территории, существенно превышающей радиус индивиду- 
альной активности особи в репродуктивный период. Особенно- 
сти локальной дифференциации в такой системе зависят от 
эффективной репродуктивной величины или «соседства» (пеой- 
Боигноо4), откуда случайно происходят родители, а также от 
размерности ареала. В частности, на одномерном ареале, если 
его длина достаточно велика, локальная дифференциация рано 
или поздно возникает независимо от величины соседства (№). 
Однако на плоскости (двумерный ареал) возможность такой 
дифференциации много меньше. 

Согласно С. Райту [М нчеНь 1951], размер соседства при- 
близительно соответствует числу генетически эффективных 
особей внутри круга, радиус которого равен удвоенному стан- 
дартному отклонению о протяженности миграции в одном на- 
правлении в данном поколении (или, что то же, дистанции меж- 
ду местами рождения родителей и потомков). 

Дифференциация очень велика, когда №20, намного 
меньше, но все же достаточно выражена при М, —=200 и почти 
соответствует панмиксии, когда М» 22000. 

М. Кимура [Кипига, 1953; см. также Кнпига, \!е!5з, 1964] 
предложил другую модель популяционной структуры. Она но- 
сит название «ступенчатой модели» (Ше $(еррпе’ зюпе то4е!) 

и представляет ситуацию, промежуточную между райтовской 
островной моделью и моделями непрерывно распределенных 
популяций Райта и Малеко. 

Ступенчатая структура миграции генов. В этой 
имеется совокупность колонии как и в островной модели, одна- 
ко обмен особями происходит только между соседними коло- 
ниями, как это показано на рис. 9, и, таким образом, 

ственно зависит от удаленности колоний друг от друга. 

При равновесии межпопуляционная варианса генных частот 

2 Р(1—Р) р (38) 
2М№, — (2М№, — 1) {1—2 К/(Е! + В») } 


где К. =[(1-Еа)*—(28)* 1; К, = [(1—а)*— (28)*]*, в которых 
@== (1— т.) (1—т..) ин В=и (1—т.)/2; в этих уравнениях 


модели 


непосред- 
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ь такой 


ва при- 
кКТивных 
му стан- 
ном На- 
ИИ меж- 


намного 
и поч 















т, — интенсивность ми! раций 
(5йогЁ гапбе пивгаНоп), а То - 
на всю совокупность колоний (юпо тапое пиано — соответ. 
ствует коэффициенту т в островной модели а Райта). К 

т.=0, то «=1—т.., В к фор. 


3—0 и выражение (38) свод г 
а . дится к фор- 
муле С. Райта (34). Островная модель Райта, таким т 


представляет собой частный случай ступенчатой модели в от- 
сутствие обмена генами между соседними колониями. 


27,/2 ПУР 


между смежными 


— давление МИГ 


КОЛОНИЯМУ 
рации г енов ИЗВНЕ 


Рис. 9. Одномерная ступ 


ее енчатая модель миграции генов} 
[Кипига, ОЩа, 1971] 


В случаях, когда т, 


много больше т., формула (38) сво- 
дится к 


0* — Р(1—р) (39) 
1--4М, у ‘2т1т., 





В предположении, ЧТО Т»„«пи<1. 


Стандартизованная генетическая варианса в этом случае 
Го 1 
р 40 
Езт == = = а (40) 
р(1—р) 1-Е 4М,с И 2т., 





где 6= и, поскольку т, =0»’ — дисперсия миграции на рас- 

стоянии, большем, чем один шаг. р м 3 
Согласно формуле, полученной Кимурой и Вайссом [Кити- 

га, \Ме]15$, 1964], в стационарном состоянии в отсутствие отбора 


варианса частот генов о,’ может быть также найдена из выра- 
жения 


не РЕ —Р) (41) 
й ТЕ 4М,т [1 — 7 (1) 





о смежными суб- 
где г(1) — корреляция генных частот смежны у 
популяциями. а 
В НЫ модели, как и при изоляции ан 
тенденция к локальной дифференциации сильно завис 


Е < корреля- 
мерности ареала. В одномерной модели коэффициент корр 


между 


имуре и Вайсс 
ции генных частот между колониями, саеНаЕ ТИ -] 
; : бывает с расстоянией 
Ппига, \№\е15з, 1964], убь 
описывается формулой 


] / то 


г(4=е "т 


Рис. 10. Уменьшение корреляции г() меж 
частотами генов в колониях с увеличением рас, 
стояния (2) между ними [Кипига, ев, 
1964] 


пи=0,1, тсоо=4,10-5 


где 4 — расстояние между субпопуля- 
циями (в «шагах»), а г(4) — козд. 
фициент корреляции между ними. 

Математический аппарат услож- 

няется в случае анализа двумерной 
или трехмерной моделей, когда каж- 
дая колония обменивается генами с 
Ш 9 Я #1 четырьмя или шестью соседними ко- 
лониями [Кипига, ОМа, 1971]. Для 
наших целей достаточно подчеркнуть, что локальная дифферен- 
циация генных частот при прочих равных условиях максималь- 
на в случае одномерности, быстро уменьшаясь при увеличении 
числа измерений. Эту зависимость можно наглядно показать, 
если исследовать генетическую корреляцию (4) между коло- 
ниями в зависимости от расстояния между ними: при увеличе- 
нии расстояния корреляция быстро падает, что особенно выра- 
жено в случае с трехмерной моделью (рис. 10). В соответствии 
с расчетами Кимуры и Маруямы [Кипига, Магиуаша, 1971], в 
двумерной ступенчатой модели локальная дифференциация яр- 
ко выражена при М№т< 1, а при Мт>4 популяция ведет себя 
уже как единая панмиктическая единица. 

Для одномерного случая условие локальной дифферен- 
циации №Мт<#/п?, где @ — число субпопуляций [Магиуата, 
1970]. 

Таким образом, кроме размерности ареала, в популяциях со 
ступенчатой структурой локальная генетическая дифференциа- 
ция зависит как от интенсивностей «ближней» и «дальней» 
миграции (параметр т. может объединять все возможные ста- 
билизирующие факторы: мутационный процесс, миграцию из 
константного внешнего генного пула, отбор), таки от размера 
колоний и их числа. 

Из предпринятого рассмотрения моделей подразделенных 
популяции следует вывод, что их генетические свойства, более 
адекватно отражая природные ситуации, много богаче в срав- 
нении с простейшей моделью бесструктурной панмиктической 
популяции. 

Суть теории стационарных распределений еще раз подчер- 
кивает тот важный факт, что хотя отдельные эволюционные 
факторы и способны вызывать направленные изменения, их вза- 
имодействие друг с другом (например, прямые и обратные му- 
тации, дрейф и миграция генов и т. п.) в конечном счете при- 
водит к реципрокному балансу, порождая стационарный тип 
динамики генных частот; устойчивость может быть особенно 
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Рис. 11. Двумерные контурные карты С. Райта с адаптивными «пиками» и 
инадаптивными «впадинами» в поле генных комбинаций, занимаемом попу- 
ляциями различных типов [М/т1еН, 1932] 


Изолинии соответствуют различным уровням адаптации; жирная пунктирная линия — 
«стартовое» положение популяции; стрелки — направления эволюции 
А — уменьшение давления отбора (или усиление темпа мутирования) приводит к увели- 
чению генетической изменчивости и снижению средней приспособленности. Эволюционная 
пластичность популяции (=вида) достаточно велика, и при росте численности она может 
занять нижние склоны другого, более высокого адаптивного пика, а затем и захватить его 
целиком (4№и, 4№5 очень велики); Б —последствия усиления отбора (или ослабления тем- 
па мутирования). Диапазон генетической изменчивости популяции сужается под давлени- 
ем отбора, средняя приспособленность популяции растет. Соответственно ее эволюцион- 
ная пластичность уменьшается и снижаются шансы на захват соседнего пика (4№ и, 4№5 
очень велики); В — резкие изменения адаптивного ландшафта — пики превращаются во 
впадины, и наоборот. Итог генетического процесса определяется исключительно интен- 
сивностью отбора и темпами изменения среды. Популяция, занимавшая до этих сдвигов 
небольшой адаптивный пик и не располагающая достаточным запасом генетической проч- 
ности (изменчивости), может остаться во впадине и вымереть (4№ и, 4№ велики); Г — по- 
следствия резкого сокращения численности и тесного инбридинга. Популяция спускается 
с адаптивного пика, и в силу дрейфа ее генетический пул испытывает случайные флук- 
туации, которые, однако, приводят в конце концов к изогаметации и, как правило, к вы- 
рождению (4М№и, 4№ очень малы); Д —популяция средней величины, испытывающая Уме- 
ренное давление мутаций, приводящее к увеличению генетического разнообразия. Попу- 
ляция смещается с адаптивной вершины, однако далеко от нее уйти не может. Это озна- 
Чает, что захват какого-либо нового адаптивного пика был бы исключительно медленным 
процессом (4№и, 4№ имеют промежуточные значения между крайними И 
— популяция на обширном ареале подразделена на множество Я су Е 
популяций, эволюирующих за счет миграции быстро и в основном неадаптивно. ей 
ее 
воить его. численность, она начне 
В другие а им вид как целое может оказаться «перетянутым» рее р 
НОВОГО пика. Такая картина рассматривается как ЭволЮЩиОВИО-оиалЬНАЯ 9 
Хранения генетической изменчивости и способностей к дальнейшим пр 


(4 
№т имеет промежуточное значение) 
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велика при одновременном действии на популяцию всех ИзвВест. 
ных факторов эволюции. Еще одна важная особенность Подраз. 
деленности, также исследованная теоретически — способност, 
подразделенных популяций поддерживать значительно большее 
генетическое разнообразие в сравнении с панмиктическими по. 
пуляциями сопоставимого размера |\/нмюВЬ 1951; Кипига, 
1968]. Считается, что именно такое разнообразие и позволяет 
подразделенной популяции более эффективно реагировать на 
изменения среды и вслед за ними изменять свою генотипиче- 
скую структуру — тезис, играющий решающую роль в теории 
эволюции С. Райта, известной под названием «теории пиков и 
впадин», в которой «поверхность» И” изображается топографи- 
ческой картой с пиками и долинами на едином ландшафте ген- 
ных комбинаций (рис. 11). В этой модели важнейшее заключе- 
ние состоит в том, что «эволюционный процесс зависит от 
постоянно смещающегося, но никогда не исчезающего состоя- 
ния баланса между факторами стабильности и изменений и что 
наиболее благоприятное условие для этого — наличие тонко 
подразделенной структуры, в которой изоляция и перекрестная 
коммуникация поддерживаются в соответствующем равнове- 
сии» [\Упещ, 1951]. 


Наша дальнейшая задача — сопоставить эту концепцию с 
тем, что наблюдается в природе и эксперименте. 





Глава | 


МНОГООБРАЗИЕ И РАЗМАХ 
ПРОЯВЛЕНИЙ НАСЛЕДСТВЕННОЙ 
ГЕТЕРОГЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИЙ 


Из содержания предыдущей“главы очевидно, что если МЫ 
стремимся приложить аппарат Теоретической популяционной 
генетики к реальным популяциям в природе или в эксперимен- 
те и исследовать соответствующие процессы в них в терминах 
динамики генотипических и генных частот, то для этого необ- 
ходимо располагать маркерами дискретного проявления генов, 
т. е. опираться на явление генетического полиморфизма. 


ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ПОЛИМОРФИЗМ ПОПУЛЯЦИЙ 
И КОНЦЕПЦИЯ АДАПТИВНОЙ НОРМЫ 


Полиморфизм — проявление индивидуальной прерывистой 
изменчивости живых организмов. Первоначально термин исполь- 
зовался довольно широко для обозначения любой прерывистой 
изменчивости внутри вида (например, касты общественных на- 
секомых, сезонные морфы, возрастные отличия в окраске, поло- 
вой диморфизм и др.). Однако в настоящее время такие разли- 
чия предлагают обозначать как «полифенизм» [Майр, 1974, 
с. 103], тогда как полиморфизм трактуют лишь в строго генети- 
ческом смысле. Термин «полиморфный» следует также отличать 
от термина «политипический», которым обозначают. сложные 
таксономические категории (например, политипическии вид 
вид, представленный двумя или более подвидами, ак. 
ский род ит. п.). Форд [Рога, 1940, с. 498] — создатель ыы ь 
ции генетического полиморфизма — определил это явление как 
наличие в одной и той же популяции «двух или АЯ ТО а 
обозначенных форм, способных появляться В те ры 
самки и встречающихся с частотон достаточно о рт — 
того, чтобы исключить В] самой редкой ь 
Вт ги» (рис. г 2 

я с изменчивость, как < Зря 

и генами (или блоками 
кивалось, контролируется аллельным ми супергенами), и, сле- 
тесно сцепленных генов, так ры ее твление полимор- 
довательно, можно дать несколько чие в популяции двух или 
физма, подразумевая под ним «нали 


‹ тимой час- 
В тречающихся с ощу 
более аллелей одного локуса, вор 118]. Обычно на прак- 


В а ще о с частотой гетерозигот 
тике полиморфной считается 
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Рис. 12. Наследственный 
полиморфизм рисунка на 
хвосте у центрально-аме- 
риканских  рыбок-пеци- 
лий (самцы) Хрйорйо- 
Ги$ тасшайи$ — диких 
родичей наших аквари- 
умных форм [по: @ог4оп, 
1947, с изменениями] 


Серия из семи сцепленных 
с полом аллелей отвечает 
за синтез пигмента мелани- 
на в специальных клетках — 
меланофорах, что приводит 
к существованию восьми ши- 
роко распространенных и пя- 
ти редких фенотипов (врез- 
ка). На основе этих данных 
было установлено, что пеци- 
лии, завезенные в Европу 
в 1909—1911 гг. и ставшие 
излюбленным объектом ак- 
вариумистов, произошли ог 
гондурасских популяций 











по некоторому локусу >1—54ф. Анализ полиморфных 
ков— ключ к Изучению генетических процессов в по т 
в связи с чем рацние исследования такого рода ОИ 
ны на видах с хорошо выраженным полиморфизмом Вне 
облика особей (польсатость раковин у наземных ннася , 
цветовые узоры элитр\ насекомых, меланистические ормы 
насекомых, рыб и млекопитающих). Позднее широкие = 
работ были посвящены хромосомному полиморфизму — 
Все эти исследования зэложили о е 


а я снову современной синте- 
тической ( иологической) теврии эволюции; решающий вклад 
в ее создание внесен С. С. Четвериковым, Н. П. Дубининым, 


Д. Д. Ромашовым, Дж. Холдейном, Р. Фишером, С. Райтом 
9. Фордом, Н. В. Тимофеевым-Ресовским, Ф. Добжанским, 
С. М. Гершензоном и целым рядом`других широко известных 
ученых. Накоплено множество данных о феноменологии, гене- 
тическом контроле и механизмах поддержания полиморфизма 
у разных видов. Было показано, что такого рода изменчивость 

1) представляет собой относительно редкое явление, которое 
благодаря «капризу» природы промаркировало серии мендели- 
рующих генов у весьма небольшой группы «избранных» видов 
на фоне огромного числа внешне единообразных; 

2) имеет очевидное приспособительное значение, причем в 
процессах адаптивной эволюции перестройки генетической 
структуры популяций затрагивают не только отдельные локусы, 
но оказываются связанными с интеграцией сложных весьма 
устойчивых полигенных систем; ы 

3) во многих случаях поддерживается в сбалансированной 
форме за счет адаптивного преимущества гетерозигот со столь 
значительными коэффициентами отбора, которые практически 
не оставляют места эффектам случайного дрейфа генов; 

4) в ряде случаев должна рассматриваться (вследствие 
ограниченности фазы стабильности) как свидетельство прошед- 
шей и продолжающейся на наших глазах дивергенции популЯ- 
ций к статусу новых видов; наиболее яркий тому ПВ 
широко известное явление индустриального меланизма; те 

5) гетерозиготность как мера генетического о м 
популяций отражает запас их экологической ре тк г 
счет постоянного выщепления и комбинации разл осабна-ме- 
пов, относительная приспособленность Е + сп 
да еее вин ия теории по- 

Как наиболее яркие иллюстрации Эти 


быть приведены результаты 
тю ван ст т, на [1940—1947] и 
и, Ку еЁ а|., 1960]. 


апз 
о-т Побжанекого о потрул ит Типфакоу, 1946 
Н. П. Дубинин и Г. 1. 1И ии хромосом на 
и др.] яме полиморфизм ‚по ие. я выра- 
большом ареале у ДгозорвЙа {пефт$ и п именно. пра 
женный циклический характер ор сиям тесно корре- 
знака. Оказалось, что полиморфизм по инвер 
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Таблица 5. Распределение кариотипов в фазе падения концентрации Ннвере 
1-1 в кропотовской популяции [по: Дубинин, 1966] ы 








= } 
Распределение кариотипов Отклонение р 











Кариотип ожидаем ›е п» 
р фактическое | Харди—Вейн- | абс лктное Ё "Сительние, 
бергу И 

Гомозиготы по стандарт- 924 934,6 —10,6 113 
ному порядку генов 
(СС) 

Гетерозиготы по инвер- 359 337,9 нЕ 6,24 
син (СИ) 
ео по инверсии 20 30,5 —10;5 34,43 

ИИ) 





лирует с меняющейся температурой мест обитания, 
одних условиях преимущество имеют особи с инверсиями, а в 


чия в частотах разных кариотипов 
городской («городская раса») и сельской 


местности, авторы осуществили эксперимент по интродукции 
особей из одной экологической ниши в другую и показали 
исключительно высокую уникальность и консерватизм локаль- 
ных генотипических адаптаций, препятствующих проникнове- 
нию генов извне внутрь эволюционно сложившейся коадаптиро- 
ванной генетической системы. 

Сто тысяч мух, гомозиготных по инверсии 11-1, были отлов- 
лены в центре Москвы (частота инверсии —50%) и затем вы- 
пущены в местах обитания сельской расы (пос. Кропотово, 
105 км от Москвы; концентрация инверсии —1%) в начале 
июня 1945 г. В июле (фактически в оптимальной, нейтральной, 
среде) концентрация этой инверсии в Кропотовской популяции 
достигла 49,5%, а численность генотипов точно соответствова- 
ла распределению Харди—Вейнберга — факт, указывающий на 
свободное скрещивание иммигрантов с местными мухами. Од- 
нако цитологический анализ, проведенный в августе, сентябре 
и октябре, выявил картину быстрого вытеснения инверсий из 
сельской популяции под давлением отбора: соответствующие 
частоты составили 23,8, 17,2 и 9,7%. Обнаружилось и значи- 
тельное отклонение от ожидавшегося генотипического равнове- 
сия, вызванное сильным давлением отбора против гомозигот 
по инверсии (табл. 5). 

После зимовки, к весне следующего года, кропотовская по- 
пуляция полностью восстановила типичную для нее частоту 
инверсии (1,9%), т. е. элиминация интродуцированных геноти- 
пов, не приспособленных к новым условиям, произошла на про- 
тяжении всего лишь нескольких поколений. Летом 1946 г. опыт 
был повторен и его результаты полностью воспроизвели только 
что описанную динамику. 


между популяциями из 
у 


(«сельская раса») 
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Рис. 13. Сезонные изменения в частотах третьих хромосом с двумя различ- 
ными инверсиями — Зап4агА (светлые кружки) и Сиисайиа (темные круж- 
ки) в популяции ОгозорйИа рзеи4ообзсига из двух локальностей в Калифорнии 
[Рор2вапзКу, 1943] 


По оси абсцисс — время, по оси ординат — частота, % 


Близкая картина обнаружена при исследовании калифор- 
нийских популяций ОгозорйИа рзеиаообзсига, полиморфных по 
инверсиям «Стандарт» (5Т) и «Чирикахуа» (СН). Поскольку 
носители инверсий морфологически ничем не отличаются друг 
от друга, вначале предполагалось, что этот полиморфизм селек 
тивно нейтрален. 

НАБ ЗНоеложеаВыи были обнаружены сезонные флуктуа- 


ции частот, носящие строго выраженный циклический характер, 


Й Й но- 
по-видимому, в силу «сменной» рек адаптации ге 
типов в разные сезоны года (рис. 13). 

ясследовании экспе- 

Это предположение подтвердилось при о .- и 

риментальных популяций: при ар м В 

$Т/$Т, $Т/СН и СН/СН, не отличали ое. 
тогда как при 25°С адаптивное преимуществ 


оеВиднЫм [\/нен{, Рор2вапзКу, 1946; РотвапзКу, Рау1оузКУ 
953]: 


р Ы Коэффициент 
Генотип ото обленность отбора 
5Т/СН в - ы 
$Т/$Т 0,89 0 59 
СН/СН 0,41 3 
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Ф. Добжанский с сотрудниками [Веагатоге е{ а]. 190 
сравнили также полиморфные и мономорфные (гомозиготные) 
по инверсиям Эрроухэд (АК) и Чирикахуа (СН) популяции 
О. рзеиообзсига по продуктивности. Оказалось, что если Гомо. 
зиготные линии АК и СН продуцировали в среднем соответст. 
венно 230 и 202 особей на пробирку, то гетерозиготная поли: 
морфная АЮ--СН—327 мух. 

Позднее [ПоБвапзКу её а|., 1964 Ь] гомозиготные и гетерозн- 
готные по инверсиям (те же инверсии плюс РР — «Пин Пэйк») 
экспериментальные популяции того же вида сравнивались по ИХ 
способности к экспоненциальному росту через оценку мальтузи- 


анского параметра г» (см. главу Г). При 25°С были получены 
следующие результаты: 


Пэпуля ия Состояние популяции Значения т сова кий 
АЮ+СН Полиморфная 0,220 паи, СОМЯВСВО 
АК-+РР » 0,214 у лиана 
АЮ Мономорфная 0,207 ви — 
АВ » 0,205 
СН > 0,192 
И. » 0,170 


Условия эксперимента были достаточно жесткими, так как 
мухи находились в переполненных популяционных ящиках; в 
этих условиях адаптивное преимущество гетерозиготности оче- 
видно. В условиях среды, максимально приближенных к опти- 
мальным, полиморфные и мономорфные популяции достоверно 
не отличаются друг от друга, хотя значения параметра г» в це- 
лом оказываются выше, чем в более экстремальной среде 
[Орра, 1967]. 

Убедительное доказательство адаптивного преимущества 
гетерозиготности было продемонстрировано в экспериментах 
Х. Карсона [@агзоп, 1958] с ОгозорйИа тёаповазег. 

В большую ящичную популяцию, гомозиготную по пяти ре- 
цессивным генам в третьей хромосоме, была введена третья 
хромосома линии Огебоп-Ю, происходящей из природной попу- 


Таблица 6. Численность и продуктивность гомозиготных и гетерозиготных 
популяций [Сагзоп, 1958] 





Продолжи- 
тельность под- |Величина популяций, Продуктивность 
Популяции держания рав- экз. (сырой вес, мг/неделя) 


новесия, недели 











Контрольные 32 161,6-=6,4 90,3 = 3,0 
гомозиготные 20 154,4 4,4 88,7=2,0 
Экспериментальные 20 454,4 13,7 292,5—9,1 
гетерозиготные 20 502,6 14,9 318,6 8,9 
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+++ 29 + +++ ЕЕ Ае а. 
—— ——.. АА. 
А т++ РОЗА 

= +++ 
#9242 2Е5----22 224 67.02... 2, 
=> с тържеиьатне ана —.'/../:'/':/:/С/С/ 
еее —.—.'''...ЫЫ —ы 
7/87 42 РЁр--*- 2 23856229 ..-2, 


с. М. «Классическая» (а) и «балансовая» (6) 
пиеской структуры вида [по: Левонтин, 1978] 


объяснения в тексте 


модели популяционно-гене- 


рис. 15. Схематическое отображение типологической и популяционной концеп- 
ций генетической структуры вида [Меттлер, Грегг, 1972] 


Сплошная кривая — типологическая 
концепция, согласно которой точке 
А, соответствует наилучший гено- 
тип (фенотип), а вертикальные ли- 
нии | и [ представляют границы 
выживания при давлении стабилизи- 
рующего отбора; прерывистая кри- 
вая иллюстрирует концепцию адап- 
тивной нормы, когда множеству 
различных генотипов соответствует 
множество сходных фенотипов, оди- 
наково хорошо приспособленных в 
пределах границ 1/7 


ПРКЕРРСРРТЕНИРЕТЬ 





Иа? ТИХ 


ляции; это привело к резкому увеличению продуктивности 
экспериментальных популяций (табл. 6). 964: Ду 

Число таких примеров легко умножить ви. РО, 9 
бинин, 1966; Майр, 1968; Шеппард, 1970; и др.]. Все они р 
продемонстрировали отборное преимущество ПЕ И Бай 
роком диапазоне неблагоприятных ИЛИ колеблющихся ав 
среды. Кроме того, было показано, что наряду с м. вида 
гетерозиготным полиморфизмом практически У а а 
существует огромный запас скрытой РОЙ систе. 
вости, также базирующейся на сложно» ак фенотипа. 
ме генов, контролирующей полигенные р [1948] в рабо- 
первые это продемонстрировал Н. П. Ду ощевсах эволюции 
те «Интеграция наследственных систем в Нани взглядов на 
популяций», сыгравшей важную Роль : м и способствовав- 
генетическое содержание популяций и видо 


ыло опреде- 

впоследствии 6 

щей созданию направления, 95а] как «балансовая» шкКо- 
;. 


лено Добжанским [РоЪ2папзК 
Ла в популяционной генетике. вслед за Г. Мёллером 
ействительно, многие исследователи овокупность особей, 
[МаНег, 1950] представляли себе вид А пб представленных 
экинаковых по преобладающему О офных) и отличающих- 
Лишь аллелем дикого типа (т. е. мономор 
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ся только мутантными, вредными аллелями: они скрыты 
розиготном состоянии в небольшом числе генов (так на 
мая «классическая» школа; см. рис. 14, а). 

Это в значительной мере типологическое представление 
было фактически вытеснено популяционной, балансовой Кон. 
цепцией (рис. 14, 6), составляющей суть современной теорин 
вида и видообразования и лежащей в основе принципиально 
важных представлений об адаптивной норме популяции и ЯвЛе- 
ниях внутри- и межпопуляционного гетерозиса. 

Концепция «адаптивной нормы» популяции отвергает типоло- 
гическое представление о генетической структуре вида и посту- 
лирует, что за внешне «нормальными», наиболее приспособлен- 
ными «средними» фенотипами стоит множество разнообразных 
генотипов. Однако их селективная ценность может меняться в 
условиях изменяющейся среды, и некоторые генотипы, менее 
приспособленные в данный конкретный момент времени, могут 
оказаться более приспособленными в иных условиях; все это 
обеспечивает широкую норму реакции популяций как целостных 
систем, их успешную адаптацию к разнообразным флуктуациям 
среды. Эти представления отображает рис. [5. 

Вместе с тем, как уже отмечалось выше, во многих случаях, 
хотя и не всегда, оказалось, что по крайней мере в более жест- 
ких или флуктуирующих условиях внешней среды бесспорным 
преимуществом обладают гетерсзиготные генотипы, тогда как 
гомозиготы оказываются лучше приспособлены к более узким, 
специализированным условиям; в нейтральной среде генотипиче- 
ские различия по приспособленности размываются. 

Следует, однако, указать, что целый ряд вопросов остался 
нерешенным и до сих пор неясно, в чем причины преимущества 
гетерозиготного генотипа над гомозиготным? Большинство авто- 
ров связывают гетерозис с благоприятными эффектами доми- 
нантности или сверхдоминантности. В первом случае речь идет 
об увеличении числа доминантных аллелей в локусах, бывших 
прежде гомозиготными по неблагоприятным рецессивным алле- 
лям. Многие ситуации, вероятно, поддаются объяснению в рам- 
ках данной схемы, однако все случаи моногенного (однолокусно- 
го) гетерозиса в нее не укладываются. 

Во втором случае объяснения опираются на биохимическую 
гипотезу Холдейна [На1!4апе, 1955], постулирующую эффект ге- 
терозиса на основе взаимодействия в гетерозиготах белковых 
продуктов с различной активностью и как следствие биохимиче- 
ского «обогащения» гибридной клетки [Кирпичников, 1967 ]. Та- 
кая множественность генных продуктов и их комбинаций позво- 
ляет гетерозиготному организму поддерживать постоянство сво- 
их функций в более широком диапазоне изменений среды, неже- 
ли это возможно для гомозиготных генотипов а 
«забуференность» онтогенеза [\/а4пофоп, 1942; Дубинин, ; 


Гегпег, 1954; Уоддингтон, 1970]). д 
На’популяционном уровне гетерозиготность обеспечивает так 
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Зываев. 


18 ИГО 
а ВЫЯВ 
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ке возможность популяции восстанавлива: 5 
труктуру после выведения ее из м. >. 
иных сил так называемый «генетический гомеостаз ти же 
1954]. Но чем бы в конце КОНЦОВ НИ завершилась 5, = 
концепции гетерозиса, из теории популяционной г + 
видно, что адаптация на основе отборного преимущества > 
зигот всегда сопряжена с неблагоприятными биологическими о 
фектами за счет выщепления менее приспособленных гомозигот 
и что в норме плата за адаптацию не должна превышать ‘воспро- 
изводительной способности популяции. 
Вопрос об общем числе полиморфных локусов генома и ме- 
ханизмах поддержания этой изменчивости — одна из централь- 
НЫХ проблем популяционной генетики и главный источник про- 
тиворечий между приверженцами типологической и популяцион- 
ной концепции генетической структуры вида. Эта проблема при- 
влекла к себе исключительно широкое внимание в последние 
годы в связи с открытием огромного белкового полиморфизма у 
самых разнообразных видов. Однако прежде чем перейти к ана- 
лизу этого явления, необходимо познакомиться с общими прин- 
ципами выявления и генетической трактовки такого рода на- 
следственной изменчивости, 


НАСЛЕДСТВЕННЫЙ ПОЛИМОРФИЗМ БЕЛКОВ, 
ПРИНЦИПЫ ЕГО ВЫЯВЛЕНИЯ И ТРАКТОВКИ 


Первые работы в области биохимической генетики популяций 
связаны с описанием аномального электрофоретического пове- 
дения гемоглобина при серповидноклеточной анемии у человека 
[Раш те е{ а|., 1949] и доказательствами наследования этой па- 
тологии как простого менделирующего признака [Вееф, 1949; 
№ е], 1949]. Ингрэм [Шпегат, 1957, 1960, 1961, 1963] методом 
пептидных карт исследовал триптические гидролизаты гемогло- 
бина и показал, что разница между нормальным и дя 
электрофоретическими типами определяется Ба е т 
Щением глутаминовой кислоты валином в положении 
вой В-цепи (рис. 16). : : 

а ет представили прямые роте же 
Ния генных мутаций на первичную структуру и и а. 
основу использования электрофоретических мето) 1 


ИПИ- 
ИЯ биохи о твенной изменчивости. Прин 
мической наследс 


дание высокораз ‚ли 
ща НЫ тии хмальном [ЭтИЫе$, 


< кра 
ческих методов электрофореза белков в кре ИНО, 
1955] и полиакриламидном [Раутопа, М/етёгаиЬ, : 


г елях. з 
тт благодаря достижениям в области ее 

В - ействия и взаимодействия генов вскр 

Ре ее в основе обнаружения и 


Фундаментальные принципы, лежащие ие ый ый 
трактовки проявлений наследственного поли} } 
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Рис. 16. Полиморфизм гемоглобина У человека 


Вверху — схематическое изображение электрофо 
ловека (А), гетерозиготного носителя гена серповидноклеточности (45) и индивидуума, 
гомозиготного по гену аномального гемоглобина $5; внизу — участки В-глобиновой цепи 
двух типов гемоглобина, отличающихся заменой глутаминовой кислоты (норма) на валня 
(патология) 


реграммы гемоглобинов нормального че- 


Механизм действия гена 


Синтез всех белковых структур организма кодируется на- 
следственной информацией, заключенной в ДНК структурных 
генов. Все другие гены, контролирующие скорость синтеза бел- 
ковых продуктов, их количество, механизм переключения синте- 
за и др. могут быть отнесены к категории регуляторных. 
ходе индивидуального развития последовательность азо- 
тистых оснований ДНК с помощью РНК-полимеразы транскри- 
бируется в ядре клетки в комплементарную нуклеотидную по- 
следовательность информационной РНК (иРНК). В процессе 
трансляции иРНК определяет последовательность расположения 
аминокислотных остатков в полипептидных цепях, слагающих 
первичную структуру белковых молекул. Этот процесс осуще- 
ствляется в цитоплазме, куда выходит синтезированная в ядре 
`иРНК. Здесь она оказывается связанной с рибосомами, на кото- 
рых с помощью ряда ферментов происходит синтез белков из 
аминокислот, доставляемых транспортными РНК (тРНК); тРНК 
высоко специфичны для каждого типа аминокислот. 

Нуклеотидный «текст» информационной РНК «считывается» 

последовательно, по три «буквы» сразу, начиная с 5’- и кончая 
3’-углеродным концом молекулы. Каждый такой триплет, или 
кодон, последовательно «переводится» в ту или иную аминокис- 
лоту согласно правилам, заложенным природой в основу гене- 
тического кода (табл. 7). Общая схема белкового синтеза при- 
ис. 17. 

а на рибосомах ‚кочан цепи а 
структуру белковых молекул, которые д кий сень 
рами, т. е. состоять из единичных цепей (субъед , 
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Таблица 7. Соотношения между 64 возможными кодонами в молекуле иРНК и 20 аминокислотами (генетический код) 





Вторая буква 




















Третья буква 
о м Урацил | Цитозин Аденин Гуанин 
т 7 7 У а 
Урацил УУУ |] фенилала- УЦУ УАУ вой УГУ | цистеин рацил 
: | ВИВ УПЦ | УАЦ УГЦ Е Цитозин 
УУС серин В УГА терминирующий Аденин 
УУА ё УЦА УАА | терминирующие ра Е 
УГ | лейщии УГ УГ |Ккодоны УГГ триптофан Гуанин 
ЦУУ ЦЦУ ЦАУ | тистидин т а 
ЦУЦ Е ЦЦЦ ЦАЦ ЦГ С итозин 
Цитозин | ЦУд оИЫ на РИ ЦАА и ПВА [| Аденин 
ЦУГ ЦЦГ ЦАГ ЦГГ Гуанин 
АУУ АЦУ ААУ | аспарагин АГУ | серин Урацил 
АУЦ \изолейцин АЦЦ |. ААЦ АГЦ } Цитозин 
Аденин реонин 
АУА АЦА ААА ии: АГА | аргинин Аденин 
АУГ метионин АЦГ ААГ | АВ” Гуанин 
ГУУ ГЦУ ГАУ а ГГУ Урацил 
ГУЦ | валин ЦЦ |, ВИ УКеЯЗАЯ ЕЦ Цитозин 
Гуанин ГУА ГЦА Я ГАА ет" ЮГА а Аденин 
ГУГ ГЦГ ГАГ ] кислота ЕЕГ Гуанин 


Примечания.1. Кодоны в молекуле иРНК не перекрываются. 2. Последовательность аминокислот в полипептидно 1 цепи коллинеарна последовательност 
азотистых, оснований в ДНК структурных генов. 3. Синтез полипептидной цепи заканчивается при столкнвэнии ря5осомы с к›донами — рес т 
ми — УАА, УГА и УАГ. Они не имеют сродства ни с одной из транспортных РНК и поэтому не Участвуют в а ; С атора- 
(бессмысленными)-кодонами. 4. Код является «выр›жденным», так как почти все аминжислоты м гут ко1тр пировалься 
избыточнссть чаще всего связана с тротьим основанием кохир/ющег› триплета. 5. Предл лага ; 
организмов. ‹ 


их называют также «нонсенс» 
боле> чем одним кодоном. Эта 
эт-я, |чт> код язляэтся Универса тьным для всех живых 
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7.2 
ГРДЯЕРЯДЯ (ФЕТИЛЬ/ 


Рис. 17. Схема белкового синтеза [Ауаа, 1976] 


А — транскрипция. Одна из нитей 
ментарной копии иРНК; Б 


тимерами, т. е. слагаться из двух или более субъединиц, синте- 
зирующихся под контролем одного, двух или более аллельных 
или неаллельных генов, независимых или сцепленных. 

Белки имеют иерархическую структуру, представленную не- 
сколькими уровнями их молекулярной организации (рис. 18): 
первичная структура — последовательность аминокислотных ос. 
татков в полипептидной цепи; вторичная — спиральная конфи- 
гурация белковой молекулы; третичная — трехмерная конфигу- 
рация молекулы; четвертичная — мультимерная организация мо- 
лекулы. : а 

В качестве примера белка с четвертичной структурой обычно 
приводят наиболее хорошо изученный нормальный человеческий 
гемоглобин (НЬА), состоящий из двух а- и двух В-полипептид- 
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фи. в, Четыре уровня к 


зых цепей, контрол 
дируется генетическ 
зидуальной жизни, | 
‘тадий, тогда как В- 
онтогенезе, 
Еще одна, \-Цет 
ом, Синтези: 
Вляя примегу 
$ римерно 





Рис. 18. Четыре уровня структуры белка (/—ГУ) [Шапвиль, Энни, 1977] 


ных цепей, контролируемых несцепленными генами. о-цепь ко- 
дируется генетическим локусом, активным в течение всей инди- 
видуальной жизни, начиная с самых ранних онтогенетических 
стадий, тогда как В-локус функционирует лишь в постнатальном 
онтогенезе. 

Еще одна, \-цепь, контролируемая другим гемоглобиновым 
локусом, синтезируется в период внутриутробной жизни плода, 
составляя примерно 70—80% от общего содержания гемоглоби- 
на в крови новорожденных. При ассоциации 1-цепи с олцепью 
образуется о.4,— НЫ Р-— «фетальный» гемоглобин. Белок, харак- 
терный для крови взрослого человека, обнаруживается в эрит- 
роцитах плода уже к 13-й неделе развития, а к концу первого 
года жизни ребенка НЬ Ё полностью замещается НЬА. < 

Наконец, в крови взрослого человека присутствует минорный 
компонент НЬА,, в котором а-цепь объединяется с б-цепью, я 
дируемой локусом, активным в течение постнатального онтогене- 
за. еплены. 

ао ме схема генетического контроля син- 
теза нормальных гемоглобинов у человека: 


Й Г о 


НА, НА НЕ 


2 х Во а 


у плода 


«›6 


у взрослого 


итию ряда мо- 

Все эти данные были получены аи ыы белков. 

лекулярно-биологических методов аб офоретической тех- 
Особое значение имело использование электр 
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ники, сортирующей белковые молекулы в нейтраль 
ристом геле на основе их различий в суммарно 
ческом заряде, форме или молекулярном весе. 

Поскольку эти характеристики белковых 
щей мере определяются их первичной структу 
щие различия, обнаруживаемые при электроф 
ются и при анализе аминокислотных последовательностей в по. 
липептидных цепях. Такая корреляция уже демонстрировалась 
на рис. 16 для нормального и аномального гемоглобинов. 

Изучение генетики и биохимии гемоглобинов показало, что 
метод электрофореза белков дает возможность анализа тонкой 
структуры гена; в этом случае белок используется как маркер 
соответствующих генных локусов. 


Возникает, однако, вопрос, идут ли «рука об руку» различия 


в электрофоретической подвижности белковых молекул с разли- 
чи 


НОМ Мелкопо 


рой, соответствую. 
орезе, подтвержда. 


ре до недавнего време- 
от общего числа амино- 
электрофоретически, посколь- 


ни считалось, что только около 20—40% 
кислотных замен обнаруживается 


ку лишь пять из двадцати аминокислот влияют на суммарный 
заряд белковой молекулы, завися 


щий от соотношения числа за- 
ряженных отрицательно остатков 


аспарагиновой и глутаминовой 
кислот и заряженных положительно лизина, аргинина и гисти- 
дина. 


Тем не менее мировая 
успешного выявления инди 
риантов белков, наследую 
нами Менделя. Эти разл 
ляции есть результат точ 


литература переполнена примерами 
видуальных электрофоретических ва- 
щихся в строгом соответствии с зако- 
ичия между особями в пределах попу- 
ковых мутаций. Однако электрофорети- 
ческие методы позволяют регистрировать и другие, более значи- 
тельные реорганизации генома. Далее детально рассматривают- 
ся несколько примеров такого рода, которые понадобятся позд- 
нее при обсуждении генетических основ видообразования. 


Типы мутаций и их влияние 
на структуру (и функции) белка 
Мы будем различать следующие типы генетических измене- 
ний: 

1) генные мутации, связанные с замещением единичных ами- 
нокислот и отражающиеся на электрофоретической подвижности 
белка, а также определяющие скорость и интенсивность его 
синтеза; у 

2) хромосомные мутации — инверсии, дупликации, делеции; 
3) геномные мутации — различные случаи полиплоидии, пар- 
теногенеза и изменения числа хромосом. 
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М Электростат. 


молекул в решак. 





























Генные мутации 


Генные (или точковые) 
пов. Нонсенс (попзепзе)-му 
вания, что триплет становится бессмысленным ( 
тРНК не способны узнавать подобный колон 

‘а [а г 
ыы я остановка (терминация) белкового син. 
о МОжет случиться в любой точке белвовай 

цепи 
очевидны те катастрофические функциональные последствия, к 
которым может привести такое мутационное нарушение струк- 
туры белка. Частота этих, как правило летальных мутаций счи- 
тается небольшой. в. 
к Мутации со сдвигом рамки считывания (Паше ЗИ шше- 
Нопз), связанные со вставкой или выпадением нуклеотидных 
пар, также сильно изменяют структуру белка и, как правило, 
летальны. Это определяется тем, что «запятых» между кодонами 
нет, и, следовательно, мутационный сдвиг точки начала синтеза 
молекулы может полностью исказить смысл соответствующей 
информации и привести к появлению функиионально дефектного 
полипептида. 

Миссенс (п115зепзе) -мутации приводят к изменению «смысла» 
кодона. Такие мутации составляют основу генетического поли- 
морфизма белков (см. пример с НБ 5), однако их функциональ- 
ное значение будет разным в зависимости от того, происходят 
ли консервативные замены, затрагивающие аминокислоты со 
сходными (например, гидрофобными или гидрофильными) свой- 
ствами, или же имеют место контрастные замены, например гид- 
рофобной аминокислоты на гидрофильную, и наоборот. Очевид- 
но, что замена фенилаланина на тирозин не будет иметь таких от- 
рицательных функциональных последствий, как замещение глу- 
таминовой кислоты валином. Еще более серьезные пери 
могут вызвать замены цистеина — эта аминокислота несет $ А 
группу, крайне важную для полноценного и 
ряда ферментов, для поддержания третичной НАК 
и для комплексирования белков с белками а с бад а 
дисульфидных мостиков (подробнее см.: [ОВпо, ноя 

19801). 
Сеймсенс (затлезепзе) -мутаци 


И, следовательно, 


ли не приводят к изменению ами- 


Й < < агивают 
нокислотного состава полипептидной цепи, ав ы 
избыточные (синонимичные) основания в код ы АК м 
аминокислотами аланином, валином, глицином, р } 


ячем только первые 
м один кодон, пр! 
(см. табл. 7) стоит более че В а 


два основания остаются неизменны аденин, гуанин, урацил 
мя как третьим основанием могут ое ит аня 
Е тация п м} 
и цитозин. Ясно, что любая му минокиС- 
вызовет а миНОкИслотногО дет те ое три- 
я ИН Коди Е 
лот только триптофан и метион совершенно оче- 


лее, то 
плетами, а все остальные двумя или совы 
видна значительная избыточность кода. 
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Рис. 19. Генотипы 6- 
ленные методом эле 
белков м 
японского перепела п 


Разлин. 
ных вариантах скрещив | 
— — 1973] пи Он, 


Полиморфизм этого фермент 
ляется наличием четырех с 
(А, ВС; В), контролируем: 
мя аллелями аутосомного локуса. Так 
как 6-ФГД имеет димерную структуру, 
в гетерозиготе формируются три типа 
молекул — два гомодимерных и Один 
гетеродимерный (гибридный), занима- 
. 1-7 — генотипы матери (ВС, № 5), 


а опреде. 
Убъедини Ц 
ых четырь. 


ур 77РИПЕ 


ющий на электрофореграмме среднее положение 
отца (АБ, № 1) и их потомков (3—7). Четыре фенотипа (АВ, № 3; СБ, № 4; АС, 
№ 5; ВР, № 6) соответствуют ожидавшимся в соответствии 
аллелей, тогда как фенотип 7 является рекомбинантным: 
ницу О, он унаследовал от мате! 
А или С; 8—12 — результат ск 


со свободной сегрегацией 
получив от отца субъеди- 
ри рекомбинантную субъединицу 0’ вместо ожидавшихся 


рещивания гетерозиготного по рекомбинантной субъеди- 
нице самца ОО’ с самкой АВ (8), 9—12 — генотипы АБ (9), АБ’ (10), ВБ (11) и ВР’ (43) 


следует тот важный факт, что очень многие мутационные заме- 
щения нуклеотидов никак 


не сказываются на фенотипическом 
(белковом) уровне, и, стало быть, с точки зрения классической 
генетики такие события вообще не должны подпадать под опре- 
деление мутации. 

ем не менее молекулярные генетики все же полагают, что 
сеймсенс-мутации могут играть некоторую эволюционную роль, 
с одной стороны, как промежуточная ступень на пути к миссенс- 


мутациям, а с другой — через изменение синтеза полипептидных 
цепей [Оппо, 1970а]. 


Говоря о типах генных мутаций, следует также остановиться 
на категории так называ 


емых мутационно-подобных событий — 
случаях внутрицистронной рекомбинации на уровне полиаллель- 
ных генов. С. Оно с сотрудниками [Обпо е! а1., 1969], исследуя 
полиморфизм в локусе 6-фосфоглюконатдегидрогеназы ты 
ского перепела обнаружили несколько случаев внутригенной ре- 
комбинации, частота которой оказалась исключительно высокой, 
порядка 10—°—10-° (рис. ИА 
Такие мутационно-подобные события при равном кроссинго- 

вере могут происходить лишь в тех случаях, когда соответству- 
ющие аллельные формы гена отличаются друг от друга заменой 
двух или более несмежных пар оснований. Если же обмен участ- 
ками гена происходит у простых гетерозигот с аллелями, отлича- 
ющимися лишь одной парой оснований, то рекомбинация не дает 
никакого генетического эффекта [Овпо, 1970а]. 

Дикий тип ; -Про-Арг- 

Мутант 1: -Гис-Арг- 

Мутант 2: -Про-Мет- 

Рекомбинация между 1-2 : -Гис-Мет- 
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й ; а ИСК. 
ысокой и в других исследованных случаях а 
. - , и Ат- 


Уно, А\Пеноп 
тертон Г ы ‚ 1968] показали, что рекомбинация 


. лактатдегидрогеназы 
я ин т 
лей с реверсией кдикому типу В происходит с частотой 0 и 

} , 


и ВВ скрещиваются ур" 
самки В р с самцами В’В”. Величины того же по- 


рядка получены и при оценке темпа спонтанной рекомбинации 
антигенов В-системы групп крови У крупного рогатого скота 
[юго 1965], а также при реципрокных пересадках кожи у 
гетерозиготных линий мышей [ ВаЙеу, 1966]. Как будет показано 
дальше, эти открытия имеют непосредственное отношение к про- 
блемам генетики и эволюции популяций (см. также: [Еапез 
КоеВп, 1977]). - 

Обратимся теперь к более детальному рассмотрению фено- 
менологии биохимической наследственной изменчивости, опре- 
деляемой единичными замещениями аминокислот. 

Мы уже упоминали самый первый пример генной мутации, 
обнаруженной в цепи В-глобина. Сегодня описано более 300 ва- 
риантов так называемых аномальных гемоглобинов, отличаю- 
щихся от нормального заменой лишь единичных аминокислот- 
ных остатков в определенных участках как &-, так и В-цепей 
[Лимборская, 1981]. Впоследствии те же закономерности были 
установлены и для других белков у самых различных организ- 
мов (детали см.: [Алтухов, 1974; Ауа[а, 1976; Наги!з, 1977; Ко- 
рочкин и др., 1977; Нагг!з ей а|., 1978; Левонтин, 1978; и др.]). 

Опираясь на эти и другие данные, можно сделать несколько 
предварительных выводов о механизмах генного контроля синте- 
за белка: ы 

1) один структурный ген (цистрон) кодирует синтез однои 
полипептидной цепи; : 

2) ИНЫЕ цепи, кодируемые разными генными ов: 
сами, дают при объединении белок, единый в структурнол 
функциональном отношениях; Вой алан, 

единичные аллельные замещения в 06. о В 
отражающиеся на ее электрофоретической подвиж ”;: 
выявляются экспериментально. лотся строго в соот- 

Такие индивидуальные вариации наследу 1х случаях насле- 
ветствии с законами Менделя, причем во ее НЫ 
дование соответствует Е ИЕ прямо подпадает 


НЫ оба аллеля. Очевидно, что эта изм же 
Под определение генетического полиморфи и Зысших организмов 
Накоплено много доказательств, ч7о моглобяна, и прежде 
целый ряд структурных генов, помимо т ментативной ОКИ: 
всего ответственных за синтез бл ие цистроны. Миожест- 
ностью, представляет собой множественнь 


адекватна мно- 
’ктурных генов адекв 
венность соответствующих струх ыы контролем белков, И это 


жЖественности синтезируемых под методом электрофореза в 
явление, как правило, регистрируется 
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сочетании с гистохимическим окрашиванием (так Называему, 
метод зимограмм). 

Генетически детерминированные множественные молекуля,. 
ные формы одного и того же фермента, отличающиеся по пер. 
вичной структуре, получили название изоферментов, или и, 
зимов [Нищег, МагКегь, 1957; МагКег, МойПег, 1959]. Изофер. 
менты, кодируемые аллелями одного и того же гена и проявляю. 
щие внутривидовой полиморфизм, предложено называть алло. 
зимами [Ргаказ| е{ а|., 1969]. 


Гены изоферментов проявляют дифференциальную активность 
в различных тканях. Когда в одной и той же ткани на ОДНОЙ и 
той же стадии ее развития функционируют два или более гене. 
тических локусов, а кодируемый ими белок имеет субъединич- 
ную (четвертичную) структуру, то такие системы формируют 


«гибридные» молекулы, легко обнаруживаемые электрофорети- 
чески. 


| 
Так, например, У многих видов животных и растений изофер- 
менты малатдегидрогеназы (димер) и лактатдегидрогеназы (тет- 
рамер) кодируются как минимум парой независимых локусов 
каждый, и соответственно при электрофоретическом разделении 
выявляются три и пять зон ферментативной активности на осно- 
ве свободной ассоциации двух субъединиц, формирующих в 
одном случае димерные, а в другом тетрамерные молекулы. Му- 
тация по любому из локусов, отражающаяся на суммарном за- 
ряде молекулы, увеличивает множественность изоферментов, 
однако генетическая интерпретация такого рода изменчивости 
при кодоминантном типе наследования трудностей не представ- 
ляет (рис. 20). Основное затруднение может оказаться связан- 
ным с наличием так называемых «нулевых» аллелей, когда син- 
тез соответствующей субъединицы или вовсе не происходит или 
же продукт образуется, но не обладает ферментативной ЗЕ: 
ностью. Ясно, что эффект такого гена может быть надежно а 
регистрирован в гомозиготе по отсутствию соответствующей Во 
на электрофореграмме. В гетерозиготном состоянии О енией 
ющий аллель может быть обнаружен только в случае неполног 
доминирования нормального аллеля («эффект дозы»). 5 
Не станем дальше углубляться в генетику изоферментов, т х. 
как по этому вопросу опубликовано множество хх 
работ и обзоров; один из наиболее полных принадлежит ве 
ственным авторам [Корочкин и др., 1977]. В нашу задачу ЕЙ 
дит лишь рассмотрение таких данных, которые важны для я 
нимания содержания последующих глав книги. Выше = Тан 
смотрели, как влияют на структуру белка точковые т. 
структурных цистронов; теперь необходимо обсудить с те 
вующие эффекты более крупных реорганизаций ген 
материала. 
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Рис. 20. Генетически контролируемые электрофор 
} так (кодоминантное наследование) 8 зиготные генотипы, 2 — гетерози- 
О ТОО } бранах 
А— ска Ападага тарема ллюлозно-ацетатных мембр 
ых гла оке НЫ мономорфеи, Эектрофорея СО р аа, тм 
че- 0 1со!, 1968]; Б — эстер Э/ф в крахмальном гел $ Е 
тече [по: О’бо\ег, №со|, $ 1 мономорфен. по штх:_1, 3 — гОМО- 
вхо” ый 1959] тероЗитоты оконатдегидрогеназа ауру, поэтому в гетерозиготе вы- 
’ ре чх имерн .. г едставлен- 
о по- ВЕ Ре еее г. формируются О О; рой маликэн- 
тся три 30: ее Л о: ы Ч Ч и. 
ас- ные средней полосой. Э/ф в крахмальном Ге амер, слагаемый ет вера: 
р зим мыши Миз тизси!ие. Этот В. или «медленной» ) У Гомо ое" ‘нитезируемых под 
аций представленными по одной (< тбодная комбинаторика по наи геле [о ЭВо\з 
т- зиготе (2) активны оба гена, дает пять изозимов. Э/Ф У р Опсогвупсви Ке!а. Выяв- 
тс их контролем двух субъединиц си л;ктатдегидрогеназ Уи В каждой группе тетра- 
го Киафе, 1968]; Д — изозимы мыше анные фигурными ЕН: етических локусов, одна 
ко ляются две группы изозимов, показанные ани независимых ге мутация по ло- 


Е ается 
на Которые ар ферме РИ чо дакаК 1, ты ба оывается (см. С 
Из которых инвариантна тся (см, букет. 
и полос актив е 
кусу А. Так как в этой те (3) обнаруживается ДятЬ памидном Не Ио: 
ат в а 0 19631. Эф в по 
сказываемых теор: ‚ 
хов и др., 1970, с дополнениями 
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Хромосомные и геномные мутации 


В отличие от генных мутаций, изменяющих е 
плет в молекуле ДНК, хромосомные мутации могут п 
удвоению (или выпадению) отдельных участков ДНК 


ДИНИЧНЫЙ тр. 


Риводитьх 
‚› оказывая 
ИЗМ, Лежа. 


е соответ. 
ствие конъюгирующих пар гомологичных хромосом друг другу 


содержанию, это означает, что при обмене не может произойти 

отидных последовательностях, Если, 
стке ДНК при мейозе произойдет не- 
едует ожидать «ошибочной» конъюга. 
нию последовательности нуклеотидов: 
произойдет удвоение (дупликация) ге- 
ла и соответствующее выпадение (деле- 
ция) — в другом. Неравный кроссинговер, как теперь хорошо из- 


участки внутри гена, гены, а также 
их блоки. Внутригенные рекомбинации, которые по величине эф- 


точковым мутациям, были рассмот- 


глобины, гемог 


новые протеиназы — трипсин, химотрипсин, изоферменты фосфо- 
глюкоизомеразы у костистых рыб и др. В эгих случаях исследо- 
вания были доведены до анализа первичных структур, что по- 
зволило достаточно наглядно представить молекулярные основы 
дупликаций [см. Овпо, 1970а; Наги5, 1977; и др.]. 
В качестве иллюстрации на рис. 21 приведена известная схе- 
ма последовательного возникновения четырех локусов гемогло- 
бина, предложенная Ингрэмом [1пргат, 1961] на основе сопо- 
ставления уровней гомологии полипептидных цепей; точки на 
схеме соответствуют отдельным дупликациям. Предполагается, 
что чем сильнее данная субъединица отличается от других, тем 
дальше по времени отстоит соответствующая дупликация гена. 
Это время можно определить, зная средний темп мутационного 
процесса и степень различия первичной структуры сравниваемых 
полипептидных целей. Такой расчет, проделанный при исследо- 
вании эволюции глобинов — гемоглобина и многлобина (гемсо- 
держащий белок, обеспечивающий транспорт кислорода в = 
цах), произошедших от общего предка, дал следующие резу! 
Е ул уплика- 
1. Миоглобин, по-видимому, появился в резуль ате ду ре 
ции, имевшей место примерно 650 млн. а о ий 
ла -— мономер, и по своему размеру (— 150 а; : › 
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Рис. 21. Эволюция генов глоби- 


на [по: ЕЦеН, МагоойазВ, 1970] 


Точки обозначают предположитель 
ные дупликации, приведшие к по 
явлению новых генов. Нумера ия 
соответствует числу нуклеотидных 
замен, отличающих пять ныне су- 
ществующих генов друг от друга 
и от общего предкового гена 


92/72/66! 





Пике 


: к 
Рис. 22. Полиморфизм альбу- < 
мина у тетраплоидной лягушки Кю 
= К 

х 


Ильи 
772..2.4224 
бет 


Оцошорйтти$ атетсапи$ 


дельта 


Объяснения в тексте 


жд“ ОРД 
| ши и 
‚ м ш = 


47 921 2725 7895 45 


остатков) и весу (—17000) она практически не отличается от 
гемоглобиновых субъединиц. Имеется и гомология аминокислот- 
ных последовательностей гемоглобиновых и миоглобиновой субъ- 
единиц. 

2. Приблизительно 380 млн. лет назад, вероятно, произошла 
еще одна дупликация, приведшая к возникновению @-цепи гло- 
бина. Эта цепь максимально отличается от всех других и по сте- 
пени гомологии, и по числу слагающих ее структуру аминокис- 
лотных остатков — их 141; последнее различие, возможно, свя- 
зано с небольшой делецией. 

3. В- и б-цепи, кодируемые тесно сцепленными генами, воз- 
Никли относительно недавно, так как они отличаются друг от 
друга лишь по 10 из 146 аминокислот, входящих в их состав. 

Тандемным (локальным) дупликациям, о ащиры м 
незначительные участки генома и приводящим к а 
ответствующих генов, следует противопоставить му: =. но 
плоидии, затрагивающие геном в целом. и. НОЯ 
тетраплоидии происходит лишь удвоение генома 


я ‹ локусов; как 

тетрасомное наследование аллелей Ай НУ, 
‹ ль о В 

пример можно рассмотреть двухалле у автотетраплоидной 


сомном локусе сывороточного альбумина У И Те 
южноамериканской лягушки Одоторйтти$ а ИВА 
1 а|., 1968]. При свободном расхождении в мейозе хро? 
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гллелями А и В образуются, как и у диплоида, два типа г 


со следующими возможными комбинациями при их объединении 
АААА, АААВ, ААВВ, ВВВА, ВВВВ. 

Очевидно, что при аддитивном действии генов в эт 
следует ожидать эффектов дозы и распределения ге 
популяции в соответствии с биномиальными коэфф 
1:40:21, что соответствует модифицированному Распредель. 
нию Харди — Вейнберга: [(р--4)*]. И действительно, именно 
такая картина и была обнаружена на самом деле (рис. 22). 

Очевидно, что хотя автотетраплоидизация генома и не приво- 
дит к появлению качественных изменений в структуре белка, она 
резко увеличивает гетерозиготность популяции за счет появления 
двух классов «асимметричных» генотипов — ЗА1В и ЗВ1А. Если 
в диплоидной популяции, имеющей равные частоты двух алле- 
лей и расщепляющейся в соответствии с биномиальными коэф- 
фициентами 1:2;1, доля гомозигот равна 50%, то в популяции 
автотетраплоидов — лишь 12,5%. Очевидно также, что чем боль- 
ше аллелей в локусе, тем все реже встречаются гомозиготы, по- 
пуляция становится все более гетерозиготной и одновременно 
возрастает множественность одноименных белков. 

В последние годы полиплоидия открыта у целого ряда зооло- 
гических видов — рыб, амфибий и рептилий. Детально изучена 
биохимическая генетика тетраплоидных лососевых, обладающих 
исключительной множественностью целого ряда белков как фер- 
ментной, так и неферментной природы [Овпо, 1970; Алтухов 
и др., 1970, 1972; Алтухов, 1974]. Ниже приводится схема, иллю- 
стрирующая, как отразилась полиплоидизация на генном кон- 
троле и экспрессии изоферментов лактатдегидрогеназы (рис. 23). 
Всего у лососей найдены четыре пары локусов, специфичных для 
разных тканей; каждая пара соответствующих субъединиц, сво- 


бодно объединяясь по четыре, дает отдельную, отличающуюся по 
электрофоретической подвижности группу белков, представлен- 
ных пятью изоферментами. 


С. Оно [Овпо, 1970а, Ъ 


ОМ случае 
НОТИПОВ в 
ИЦИ ента МИ 


расомное, а другие — дисом- 
ное (как у дирлоидов) наследование. Однако до сих пор этого 


не обнаружено (кроме двух публикаций, впоследствии не под- 
твердившихся [Епое] е{ а1., 1970; У\оЙ е{ а|., 1970]), и во всех 
изученных случаях наследование соответствует дисомному, за- 
ставляя допускать аллотетраплоидное происхождение лососевых 
[Маззаго, Магкем, 1968; Алтухов и др. 1970, 1972; \УИк1пз, 1970; 
Алтухов, 1974; Бушуев и др., 1975; Омельченко, Герасименко, 
1981]. К этому вопросу мы еще вернемся. 

Здесь же необходимо лишь указать, что последствия авто- 
тетраплоидии и амфидиплоидии 


могут быть весьма различны в 
смысле влияния на системы генов, кодирующих белки: при алло- 


тетраплоидии из-за генетических различий между видами в муль- 
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рис. 23. Схематическое изобра- 
жение четырех изоферментных 
трупп лактатдегидрогеназы, 
выявляемых методом крах- 
мально-гелевого электрофореза 
в тканях тетраплоидного лосо- 
ся— радужной форели [по: 


Маззаго Магкег, 1968; см. (—) = що Ш 

— < 
также: Сачко, 1973] 74 р @ а 
дце; в — кишечник; г — изоферменты. 
в них обнаруживаются также и три другие группы 


а— скелетные мышцы; б — скелетные мышцы и сер, 
специфичные для тканей глаза: 


тимерные комплексы могут объединяться весьма разошедшиеся 
по первичнои структуре полипептидные цепи, создавая особый 
тип взаимодействия генов. Если у автотетраплоидов множествен- 
ность белковых продуктов создается за счет генетического поли- 
морфизма, т. е. взаимодействия аллелей, то у аллотетраплоида, 
помимо этой системы, важнейший вклад вносят межлокусные 
взаимодействия, приводя к формированию новых продуктов; об 
щий уровень множественности и гетерозиготности у амфидиплои- 
дов особенно велик. 

Подведем теперь некоторый итог рассмотрению особенностей 
биохимической наследственной изменчивости, регистрируемой 
при электрофоретическом анализе белков. 

о-первых, необходимо еще раз подчеркнуть, что электрофо- 
ретический анализ белка есть анализ гена, позволяющий обна- 
руживать по крайней мере до трети или даже более [см. Кат- 
зсНам/ её а|., 1979] единичных аминокислотных замен. 

Во-вторых, использование белков как генных маркеров по- 
зволяет регистрировать и более крупные реорганизации генети- 
ческого материала, включая хромосомные и геномные мутации. 
Они могут приводить, с одной стороны, к выпадению отдельных 
генов или даже их блоков, а с другой — к возникновению на ос- 
нове дупликаций целых семейств функционально р ия 
жественных цистронов. В случаях тандемных анна 
фидиплоидии, а также при переходе от а зи о 
ния к партеногенетической репродукини это ето т 
как перевод свободно сегрегирующих систем Е ниЗЯ 
лиморфизма в константно гетерозиготное а Но х Не" 
имеющий принципиально важное биологичес 


нетике популяций и сравнительной генетике вида. 


рганизации генома — проблема 
ь й < частности вопрос о наличии 
генной егуляции эукариот, ив Е 
У них ВОН о бактернальному. р 
остается открытым, хотя в последние годы давит т 
ответствующих данных и создано а а па о 
регуляции [ВММет, Ковпе, 1968; ВиНеп, Ра С ь \ 


ЗЮы. дк 65 


ухсв 


Есть еще один аспект такой о 


1975; Ра\!азоп, ВгШеп, 1973; Рау!@5оп её а1., 1975а, Ъ,; ес 
1969; Сеоготем е{ а|., 1974; ба|ан её а|., 1976]. 

Важнейшие особенности эукариотнческого генома, отл 
щие его от генома прокариот, по-видимому, могут быть св 
к следующему: ы 

1) наличие механизмов устойчивого включения и выкл 
генов в процессе клеточной дифференцировки; 

2) усложнение организапии генетического аппарата и появ. 
ление новых типов регуляции за счет соединения ядерной ДНК 
с гораздо большим, чем у прокариот, количеством белков и пре. 
жде всего с гистонами; 

3) пространственное разделение процессов транскрипции 
(ядро) и трансляции (цитоплазма); 

4) нередкая локализация функционально связанных генов в 
разных частях генома, так что регуляторный ген может быть 
вовсе и не сцеплен с контролируемым им структурным геном, как 
это имеет место у бактерий; такая группа генов может быть свя: 
зана единым геном-регулятором; 

5) исключительно высокий уровень тотальной или региональ- 
ной дупликации генома. 

Детальный анализ современных представлений о регуляции 
экспрессии генов у эукариот можно найти в работах Л. И. Ко- 
рочкина [1977, 1981] и Б. В. Конюхова [1980]. 

В самое последнее время в молекулярной биологии сделаны 
новые открытия, касающиеся «мозаичной» или «расщепленной» 
структуры генов эукариот. Оказалось, что в целом ряде генов 

(глобины, овальбумины, иммуноглобулины, цитохромы, кристал- 
лины и др.) кодирующие участки (экзоны) перемежаются «мол- 
чащими» вставками — интронами, которые частично или пол- 
ностью удаляются в процессе сплайсинга после образования пер- 
вичного транскрипта с помощью специальных ферментов (об- 
зоры см.: [Дубинин, 1978, 1979; Сыск, 1979]). Было высказано 
несколько гипотез о функциональном назначении интронов. Одна 
из них связывает такую организацию гена с наличием в клетках 
эукариот защитного механизма против мутаций [Алтухов, 1981; 
Дубинин, 1981]. Тот факт, что мутации по интронам останавли- 
вают процесе сплайсинга или даже могут изменять структуру 
белка [Уап Оттеп е{ а|., 1980; Вага е{ а1., 1981], не противоре- 
чит этой идее, так как внутри интронов также обнаружены участ- 
ки, критические для их функционирования. С этой точки зрения 
можно ожидать, что при прочих равных условиях гены с боль- 
шим числом интронов должны продуцировать более стабильный 
(мономорфный) фенотип. Но это — лишь один из возможных пу- 
‚тей анализа мозаичного гена. Сейчас же, в соответствии с основ- 


ной линией настоящей книги, нам необходимо обратиться к яв- 
лению полиморфизма белков в популяциях. 


Ичаю. 
еДены 


чения 
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‚УРОВНИ ПОЛИМОРФИЗМА 
И ГЕТЕРОЗИГОТНОСТИ ПРИРОДНЫХ 
ПОПУЛЯЦИИ ПО ГЕНАМ, КОДИРУЮЩИМ БЕЛКИ 


Хотя традиционные представления о единообразии вида в 
отношении аллелеи «дикого» типа и насыщенности его лишь ред- 
кими рецессивными мутациями немногих генов были в значи- 
тельной мере поколеолены, однако вплоть до 60-х годов между 
исследователями не было единства в оценке объема скрытой: ге- 
нетической изменчивости. Такое положение дел определялось 
отсутствием подходящего методического приема, который, со- 
гласно Хабби и Левонтину [НиЪБу, 1.е\уопИп, 1966], должен был 
бы удовлетворять ряду принципиальных требований: 

а) выявлять у отдельных особей наличие или отсутствие ди- 
скретных фенотипических различий, вызванных аллельными за- 
мещениями в соответствующих генных локусах; 

6) аллельные замены как в данном конкретном гене, так и 
в разных локусах должны быть легко различимы; 

в) совокупность изучаемых локусов должна быть «беспри- 
страстной» выборкой генов из генома в отношении степени их 
изменчивости и влияния на приспособленность. 

Показав, что ни один из существовавших методов генетиче- 
ского анализа не удовлетворял одновременно всем трем крите- 
риям, авторы воспользовались техникой электрофоретического 
разделения белков как наиболее адекватной поставленной зада- 
че. Они исследовали методом электрофореза в полиакриламид- 
ном геле восемь ферментов и десять белков личиночной гемо- 
лимфы у 43 линий, выделенных из пяти природных популяции 
ОгозорйИа рзеидообзсига, и впервые получили оценки уровнен 
полиморфизма и гетерозиготности, рассматривая эти белки как 
маркеры более или менее рендомизированной выборки генов 
(табл. 8). 

Обратясь к материалам табл. 8, мы видим, что в я 
треть всех изученных локусов оказалась ра Я 
индивидуальной гетерозиготности составил РИ ИНН 

Одновременно в печати появилась работа Зы вваые с, 
1966], также изучившего электрофоретически 109 слу ар 
бранных ферментов крови у человека; среди них три а 
полиморфными, а средняя гетерозиготность на индивидуум 
0,099. 

Существенность этих оценок 








не только и не столько в их зна- 


ом объеме наследствен- 
‹одс колько в том огромн 
ыы вскрывают. В самом деле, если 


в оторую они 
ной изменчивости, котору овека порядка 10—50 тыс. функ- 


илы и чел у 
принирь изученные белки более или менее аде- 


с ов, а 
К тояние генома как целого, то это означает, 


из них должны быть представлены аллель- 
ний» индивидуум может быть гетеро- 
м своих генов. Размах изменчиво- 


кватно отражаюг сос 
что от 3000 до 15000 
ными вариантами, а «сред 
зиготен по нескольким сотня 
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Таблица 8. Уровни полиморфизма и гетерозиготности в пяти популяциях 
ОгозорнИа рзеи4оофбзсига ой НиББу, 1966] 





Доля полиморфных 








м 
Популяция локусов о 
Стрэуберри-Кэньон (Калифорния) 0,33 0,148 
Симарон (Колорадо) 0,28 0,099 
Уайлд-Роз (Калифорния) 0,28 0,105 
Матер (Калифорния) 0,33 0,143 
Флагстафф (Аризона) 0,28 0,081 
В среднем 0,30 0,115 
Примечания. 1. Локус считается полиморфным, если частота гетерозигот оказывается не ме. 
нее 5%. 2. Гетерозиготность на особь огенивается по формуле Н =» й; (п, где п— число 


изученных лск)сов, вклкчая мономорфные, 


вв З з 2 
-- (71 НР =... + Ри), где р: ... р, — ожидаемые частоты гомозигот. 








сти еще более возрастает, если вспомнить, что часть единичных 
аминокислотных замен электрофоретически не выявляется. 

Поскольку с самого начала было ясно, что выборка в 10— 

20 локусов вряд ли достаточна для характеристики генома как 
целого, вскоре после этих первых работ появилась целая серия 
аналогичных исследований, авторы которых стремились расши- 
рить как выборку локусов, так и число популяций в смысле бо- 
лее полного охвата видовых ареалов. Достаточно полный, хотя 
и не всегда критический, обзор состояния вопроса до 1974 г. на- 
писан Р. Левонтином [1978]. Основное заключение автора: сде- 
ланные им ранее оценки уровней полиморфизма и гетерозигот- 
ности фактически остаются неизменными. Противоречащие это- 
му выводу результаты нашей публикации, в которой были при- 
ведены данные о значительно более низких уров- 
нях биохимической изменчивости популяций [Ал- 
тухов и др., 1972], Р. Левонтин склонен объяснить как следст- 
вие включения в анализ ряда белков неферментной природы. 
К этому вопросу мы еще вернемся. 

За прошедшие годы накоплена громадная информация о био- 
химической изменчивости природных популяций. Наиболее пол- 
ные сводки соответствующих работ до 1976—1978 гг. опублико- 
ваны в сборнике «Моеси]аг еуоиоп» [Ауа1а, 1976] и в сводке 
Нево [Меуо, 1978]; последняя включает данные об уровнях бел- 
кового полиморфизма и гетерозиготности для 243 видов живот- 
ных и растений, популяции которых были изучены по 14 и более 
генным локусам. з 

Пока автор работал над этой книгой, появились новые ана- 
логичные публикации, и число их продолжает нарастать. Ре- 
зультаты наиболее полных исследований включены нами в таб- 
лицу, которая построена таким образом, чтобы. можно было со- 
ставить суждение о числе изученных популяций и локусов и со- 
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ответствую цих уров: ях полиморфизма и гетерозиготности. 
В таблицу включены виды, исследованные по 14 и более локу- 
сам и представленные тремя и более популяциямн. Последнее 
п РУеНо лишь. тогда, когда в одной и той же работе 
охарактеризовано несколько видов одного и того же рода; в этих 
случаях недостаточный охват популяций внутри вида в опреде- 
ленной мере (с учетом гомологии электрофоретически выявляе- 
мых генов) компенсируется охватом различных видов внутри 
рода или таксона более высокого ранга. Кроме того, эти данные 
представляют определенный интерес и для оценки возможной 
связи уровней полиморфизма белков со структурой генома, спе- 
цифичного для той или иной таксономической группы в целом 
(табл. 9). 
Учитывая эти данные, теперь уже можно сделать бесспорный 
вывод, что низкие уровни изменчивости нельзя приписать нере- 
трезентативности выборки или недостаткам методики: из обще- 
го числа видов, охарактеризованных в таблице, по меньшей ме- 
реу 50 процент полиморфных локусов и гетерозиготности заве- 
домо ниже оценок, сделанных в первых публикациях. Тем не ме- 
нее значения Р и Н, усредненные по всем данным таблицы, ока- 
зываются высокими, соответственно 0,26 и 0,07 с коэффициен- 
том корреляции между ними г=0,65 (Р< 0,001). Из таблицы 
очевидно также, что особенно велика биохимическая изменчи- 
вость дрозофил: Р=0,43; Н=0,14; гьн=0,63; Р< 0,001. 
С поправками на электрофоретически «молчащие» аллели 
и аллели, которые выявлены в последние годы при тепловой де- 
натурации ферментов, по их кинетическим свойствам или по раз- 
личиям в оптимуме рН [см. \Мт1е 1%, Мейиуге, 1965; Этой её а1., 
1974; Ваззе{ её а|., 1978: Левонтин, 1978; Моапо её а|., 1979; 
ЗиЙоп, 1979; Забюн, Моргеплуе!зег, 1979; Т.оиКаз её а|., 1981], 
объем полиморфизма еще более возрастает. Неудивительно я 
этому, что на новом уровне анализа возродилась старая п 
сия о том, какой же из факторов динамики популяций и: в. 
ный дрейф генов или отбор — в большей мере ответствен ие 
держание столь беспрецедентного генетического разнос и Е ы 
В настоящее время отчетливо обозначились две т ни 
концепции, одна из которых склонна трактовать ры 
белков как селективно нейтральный (Кимура и др. , а а 
о ддерживаемую различными 
как адаптивную изменчивость, поддер и >. 
формами отбора (Айала и др.). Левонтин, чьи нер к. 
р ли развитию этого на 
ты 1963—1966 гг. во многом ПР Но тм позицию, 
Правления исследований, миа ра. той или иной си- 
подчеркивая ряд трудностей на пути пр иция отражена в его 
стемы взглядов; наиболее полно эта поз о Е 
недавно вышедшей и хорошо известной книг 
Новы эволюции». 
Без преувеличения можно утв 
Ле и значении биохимического 


























ерждать, что вопрос о смыс- 
полиморфизма стал сегодня 
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й анным электрофоретического анализа белков 
Таблица 9. Уровни полиморфизма и гетерозиготности природных популяции по д рофор у 








Число изученных } Средняя пропорция 
ч я 
а их УСО полиморфных [ность на ото Автор, год 
нм популяций | особей т [на т 
Растения 
1 [исородшт шаашит 16 241 18 0,10 0,060 Г.еу1п, Сгере&, 1974 
2 О Ыепп{5 44 2200 20 0,07 0,045 Геу1п, 1975а 
3 | РНох сизраа 10 100 16 0,11 0,012 Геут, 19756 
4 |Р. агиттопай 10 100 16 0,19 0,040 » 
5 | З1ерйапотема ежвиа 14 1080 14 0,34 0,092 боев, 1975 
6 | Ног4еит зрощапеит 28 1179 28 0,30 0,003 Меуо, 1978 
7 | Аоепа Багьйа 31 1287 19 0,21 0,000 ры м 1978 (цит, по 
— ’ 
и Животные 
Беспозвоночные 
8 | РАогопор$5 ийа!5 3 120 39 0,26 0,088 Ауа1а е{ а1 
9 | Тлеба рбапа 8 262 18 044 , уа1а её а1., 1974с 
40 | Рита Е и : ко 10 
Северная Америка 3 754 25 
Средиземноморье 9 186 25 и о Я або, 1974 
11 | ЗрытсегосвИа Итбга 3 97 26 0'37 0'105 Зе|апдег, Каийпал, 19736 
р 12 | Вийттиз [а6гоиз 4 140 96 023 0'04 Меуо, 1978 
а 13 | Итшиз роурйетиз 4 64 25 0.25 ры * 
14 | Ваапиз ебигпеиз 6 128 14 067 0,057 Зе!аг4ег её а1., 1970 
15 | В. атрийгие 8 231 ИХ 0'8 0,067 Меуо еЁ а|., 1977 
р 16 | В. регогайиз 7 214 20 80 0,103 я . 
17 | Нотагиз атейсапиз 8 290 28—42 Е 0,253 Меуо, 1978 
18 | СгуЙонира вгуПоайра 13 453 о 08 0,038 и о 
19 | Рааетопейез римо 9 400 16 В 0,029 ма 
20 | РАЙаепиз зритагиз 7 548 18— О Е Ре 
21 Р Е . — 25 0,45 0.087 иПег, Г.ез{ег, 1980 
епаеиз (айзшсаия 3 167 40 0,17 0,03 А 9 
22 | Зорйовоти$ сарйайиз В 61 19 0'44 ЕЕ. Миеу, ПЕН. 1686 


Зиота1а1пеп. $аига, 1973 





\Ъ. зех\от оАлаз 
№ озлох аз алле\самлз 


© 
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Меуо, 1978 





Су оора. втодокадра 
№ слаехлолеез равло 
> \ААл селах зрлалх ал АЛЬ 
№ епоелль ХОА саАл 


эоемеовехалаь сах ола 


ДгозорйЙа в Ио 
СвогИ!ирри$ бгиппеиз 
Юруйаоропега (тргезза 
р. шИЙюш 
островные популяции 
р. едштомаЙ$ 
островные популяции 
р. едштожаИ$ 
континентальные — популя- 
ЦИИ 
р. Корсай$ 
континентальные популяции’ 
островные популяции 
р. раий;югит 
горные популяции (Анды) 
популяции внутренних рай- 
онов 
популяции бассейна Ама- 
зонки 
р. зибобзсига 


р. вфазцаа 
р. рзеи4оов$сига 


р. апавазса 

р. а и$ 

р. ивомдит 
р. то]ауеп$1$ 
р. гобиа 

р. разай 

р. перш!о5а 

островные популяции 


250995 
ан 
маю © 























Тгасеу её а!., 1975 

Меуо. 1978 

та !Тег, Гезёег,. тво 
ира 


Ауа1а е& а|., 1974 
СШ, 1981 
Мага, 1980 


Ауа[а, Тгасеу, 1974 


Ауа|а е{ а1., 1974а 


» 


Ауа!а е{ а|., 19746 
Ауа!а, Тгасеу, 1974 


К1оптопа, 1972 


» 


Ауа]а е# а1., 1974 


ГаКоуаага, Заига, 1971 а 
Заига её а!., 19736 
Заига, 1974 
Гехоп шт, НиББу, 1966 
РгаказН её а|., 1969 
В1сЬтопа её а1., 1977 
» 
» 
2оиго$, 1974 
РгаКазВ, 1973 
Май еЁ а1., 1971 


Ауа!а, Тгасеу, 1974 














Таблица 9 (продолжение) 





Число изученных 
_ Жо ава 








ГА 





Число 
лок усов 
Вид популяций особей 
Позвоночные 
Рыбы 41 
Опсогпупсйи5 вогфизпа 8 ты 
0. ва 7 ни ы 
0. ызшей 10 1000 — 
О. пегЕа 44 1000 39 
О. впаюуйва 10 460 30 
Зато вагаей 41 1000 30 
$. заг 3 200 59 
Согевопиз сирещогтиз 3 164 18 
Незрегоеисиз зуттей сия 14 250 24 
Гаииа ехШсаида 10 300 24 
Азуапах тежсапи$ 
поверхностные популяции 6 257 ИИС 
пещерные популяции 3 136 17 
Арйащиз @5раг 5 150 19 
Меша тета 5 219 24 
М. ремтзщае 5 265 24 
М. БегуШта 8 361 24 
М. аиаеп$ 3 126 24 
М. ежепза 1 43 24 


рее ееаия ееРЕЕ 
ЕН ди ея ег 7.5° 











Средняя пропорция 


гетерозигот- Автор, год 
полиморфных |ность на локус ый 


на индивиду- 











ОНег её а1., 1973; Салменко- 
ва, Омельченко, 1978; А! Пеп- 
ог, ОЦег, 1978 

Алтухов и др., 1972; Салмен- 
кова, Волохонская, 1973; 
О[ег её а1., 1973; АПепдогЕ, 
О(ег, 1978 

{ег её ай., 1973; АПепаотт, 
О[ег, 1978 

ОНег её а|., 1973; Салменко- 
ва, Омельченко, 1978 

ОЦег еЕ а1., 1973; АПепдог!, 
ОЦЩег, 1978 

ОНег её а|., 1973; АПепдогЕ, 
ОНег, 1978 

АПепаог!, О+{ег, 1978; Сго$$, 
М/ага, 1980 

КграНсК, Зе[апаег, 1979 

АУ13е её а|., 1975 


» 





Ау!зе, Зеапаег, 1972 


» 
КогпНе!А, Меуо, 1976 
УоБпзоп, 1975 


» 
>» 
>» 

>» 


эеъхоалела. мех. < 





мхаААх`р ах пу ААА 
Ар\алАиз бАзрах 
$Ъ \ Мена тепла, 


» 


КогпНе!4, Мето, 1976 


М. релазщае 
М. оет Алма, 
М. алдема 

М. еххлемза. 


Гафеогорйеи$ |иЦебогй 
Рвеи4отгорйеиз @евапу 
Р. Пото$юш 

Р. горйеиз 

Р. гефга 
Герот!5 Вит Ш$ 
[. писгоорйи$ 

. аи и$ 

. 6105$ 

. теса10И5 

. суапеЦи$ 

. рипсйи$ 

. 96605и$ 

. таготаи$ 

‚ тасгосМги$ 
Зсотрег зсотфег 
Зеразо1офиз аШиеЙ$ 


Амфибии 


Тайспа пощат$ 

Т. огапоза 

Т. югоза огоза 

Т. Е. яеггае 

Ре одоп стегеи$ 

Р. зеггайиз 

Вшо атейсапи$ 

В. агепагит 

В. 15 

На агбогеа 

Капа пабипаа 
Рептилии 


Зсёороги$ втаттёси$ 
$. 6тас105и5 




















Уойпзоп, 1975 
*ж 


о.озз 


КогиЙе!а, Копеп, 1975 
» 


» 


» 
Ау1зе, Эш, 19746 


» 


» 
» 
» 


Ау1зе а. ЗшИВ, 1974а, 1 
» 


» 


Ау!зе, шИВ, 1974а, Б 
ЗтИН, Лапицезоп, 1980 
З1еБепа!]ег, 1980 


Недбесоск, Ауа!а, 1974 


» 
» 

НшеН оп, У/еБз{ег, 1976 
» 

Си тап, 1975 

Ма Це\уз, 1975 


а1., 1975 
Меуо, 1976Ъ 


» 


На!|, Зе!апаег, 1973 
ТтЮе, Зе|ап4ег, 1973 











Реззацег её а|., 1975; Меус её 


Таблица 9 (окончание) 




















































Число изученных Средняя пропорция 
№ пп Вид Число полиморфных а Автор, год 
ме > популяций особей локусов локусов на |на индивиду- 
популяцию, Р ум, Н 
У 
88) 14 а 17 ре 17 0,14 0,048 МоК1апеу е{ а1., 1972 
острова 17 20 0,29 0,055 Зоше, Уапя, 1973 
89 . Ё : 
ри 3 134 29 0,14 0,049 МГеБз{ег её а1., 1973 
острова 1 59 25—29 0,17 0,064 > 
90 | А. вгайапё ы 
острова 1 38 24 0,50 0,078 Тау!юг, Согтап, 1975 
= 1 43 24 0,29 0,064 » 
7. 94 | А. @Нсвия 
острова И 55 27 0,15 0,043 МеБз{ег её а1., 1973 
92 | А. завтей 
острова 2 198 26 0,04 0,020 » 
93 | А. апризИсерз 1 38 25 0,00 0,00 А 
94 | 1асейа тейзеЦепзй5 
ЭХ ВЫ подулации 12 263 22 0,17 0,039 Согтап е# а1., 1975 
острова 4 99 22 0,17 0,044 » 
9 1х материк 3 90 22 0,36 0,090 > 
ата Ч 8 231 25 0,35 0,065 Меуо, 1978 
ТИЦЫ 
97 | 7опоев р ы 
4 опоисма сарепя5 4 
= Ар1от5 ой 415 3 18 тр ры ПН Зе[апаег, 1972 
А. сатогоез А 108 18 0.11 0,008 тЫп й а1., 1974 
Млекопитающие 
100 | Мих тизсшиз 
Е Е 
104 | м. У 6 99 41 0,26 0,085 зе!апаег еЁ а1., 1969 
Сев. Америка 10 56—224 40 0,35 0.106 $е1ап4ег. Уапк. 1969 
ге анкет = ее = ет 
ых Пра видов # "55 РА пе оо зозлъюк. Фасмаха. \ЭЛА 
д РЕ : Е Е р а г 
р. й_ их 5 р. 17 г к 0.007 уохазол, Зеласбех. \97\ 
107 /Р Ише Я 1 > 18 0,06 0,008 га, 
108 РерееИегРЫИЯ ИРАЕГОР5 2 = 18 0.03 0,008 м 
109 / 22 зрерий И 412 40; 18 0.03 0,023 и 
ры а В 
. 2 СО "15 0, ’ 
ы 7 ФЕРРАРИ Г 251 Е. 0.08 0.02\ уоммзю \ а\.. \91% 
02 ПАРОЛИ 5 202 23 0.09 0,029 ы } < 
бдетовот ИЗрИИЯ 1 50 = 0. 0,000 ечо. 
-— р. ь=4 м СА > 


Ар\отлз лефаЛАса, 
А. салдотобдез 
МЮ лехочитахлиме 


в\ Маз пазсилаз 


\хоода 
№ хохол 


Реготу5сиз ройопо!и$ 
Р. Боуй 
группа видов 

Р. рестогаЙ5 

Р. сотапсйе 

Р. айс 5 

Р. 1тиё 

Пуродоту$ писгор5 

р. зреса 5 

р. огай 

р. сотрасиз 

р. пеегтапи 

р. тегпапи 

З1етодоп Шзр4и$ 

$. апгопае 

Асотуз гиззайи$ 

А. сайтти$ 

Сеотиуз регзопа{из 

С. агепапи$ 

С. горса!5 

Твототуз БоНае 

Т. итьгтиз 

Т. @1ро4ез (2п=40) 

Т. ро@ез (2п=44) 

Т. зро4ез (2п=46) 

Т. 4%роаез (2п=48) 
Нью-Мексико 

Т. 1ро@4ез (2п=48) 
Вайоминг 


Т. ро4ез$ (2п=60) 
Миоцпва апвизИго5 5 
М. {еотпа 

А1сез а[сез 

Масаса изса 

Ното 5ар{еп$ 





> — 
>> © — 


ель > № ввмлвеслью слог => © = 62 622 62 ан в > 6200 











0,28 
0,04—0,13 
0,10 
0,28 





Мо[еБойт, $е[апаег, 1972 
СогЫт еЁа|., 1974 


» 


зетТапчег «ЕЁ 21!.. 1 


Зе]ап4ег её а!., 1971 


А\15е её а1!., 1974 
» 
Зовпзоп, РасКага, 1974 


» 


Зорп$оп, Зе!ап4ег, 1971 


Лови$оп её а1., 
» 
Меуо, 1978 
» 
Зе[ап4ег её а1., 
» 
» 
Ра оп её а|., 1972 
» 
Меуо еЁа|., 1974 


» 


» 


» 
Воппе!, Зе[апдег, 1974 

» 
Куштап е# а|., 1980 
Мога\ма е{ а|., 1974, 1975 
Нагг1$, НорК!лзоп, 1972 














центральным в генетике природных популяций, 
свои разработки все новые и новые исследователи. 

В чем же состоят основные трудности? Рассмотри 
рядку. 

1. Ограничения на число сверхдоминантных локусов. 
считать, что полиморфизм белков является стабильным и 
держивается на основе отборного преимущества гетероз 
(сверхдоминирование), то в это 
мультипликативной модели приспособленности) природные по- 
пуляции должны нести огромный генетический (сегрегацион- 
ный) груз (см. главу Г). Обсуждавшиеся ранее расчеты пред- 
ставляют важный аргумент в пользу взглядов М. Кимуры, во 
многом перекликающихся с идущими от Г. Мёллера представле- 
ниями о том, что большинство вновь возникающих мутаций 
вредны для организма. Следовательно, если в природных попу- 
ляциях существует такой гигантский наследственный полимор- 
физм белков, то он должен быть селективно нейтральным («нео- 
классическая школа» по терминологии Р. Левонтина), и различ- 
ные аллели распространяются по ареалу исключительно в силу 
случайного дрейфа генов. 

В пользу этого взгляда Кимура [Кипига, 1968а] привлекает 
данные о скорости мутационных замещений в полипептидных це- 
пях, которая остается весьма постоянной для одноименных бел- 
ков в самых различных филумах. С этой точки зрения биохи- 
мическая изменчивость популяций представляет собой лишь пе- 


реходный полиморфизм — временную фазу молекулярной эво- 
ЛЮЦИИ. 


Однако нельзя пройти 


ему посвящан, 
М их по по- 


Если 
под- 


ИГО 
м случае (при справедливости 





мимо того очевидного факта, что хотя 
внутри одного изофункционального семейства белков скорости 
аминокислотных замен в разных таксонах и константы, они вме- 
сте с тем могут заметно отличаться для разных семейств. На- 
пример, если для фибринопептида А этот темп составляет 4,29 Х 
Х 10-* замещений в год в среднем на один аминокислотный сайт, 
то для гистона Н4 — 10-", т. е. разница достигает двух поряд- 
ков величины. Скорость накопления аминокислотных замен в 
молекуле цитохрома С в 20 раз меньше, чем у фибринопептида 
А [Кмв, ТаКез, 1969]. 

Кроме того, скорость аминокислотных з 
различной и для разных, в большей или мень 
нально нагруженных участков одной и той же белковой моле- 
кулы. Так, в группе аминокислотных остатков, образующих 
«карман» гема, аминокислотные замещения происходят в во- 
семь раз медленнее, чем в менее критических в функциональ- 
ном плане участках полипептидной цепи [Кте, Такез, 1969]. 

2. Избыток редких аллелей в популяциях. При сопоставле- 
нии двух математических моделей нейтрального полиморфизма 
с эмпирическими распределениями частот аллелей белковых ло- 
кусов [Кипига, Сго\у, 1964; Оца, 1975] у нескольких видов дро- 
зофил и человека Ота [ОЩа, 1975] обнаружила, что оба рас- 


амен оказывается 
шей мере функцио- 
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Рис. 24. Фактические (темные столбики) и ожидаемые (светлые столбики) 
распределения частот аллелей белковых локусов у ОгозорйИа шИИзютм (А) 
и человека (Б) [по: ОШа, 1976] 


По оси абсцисс — классы аллельных частот, по оси ординат — количество аллелей 


пределения хорошо совпадают с фактическими для широкого 
диапазона частот, кроме интервала 0—10%$, когда в природных 
популяциях наблюдается значительный избыток редких алле- 
пей (рис. 24). Этот вывод подтвержден группой Нея [СваКгаБог- 
{у еЁ а|., 1978], и весьма близкий результат был получен косвен- 
ным путем Лэттером на дрозофиле [Т.аНег, 1975]. 

Предлагаются три возможных объяснения этих различий. 

Во-первых, избыток может быть связан с некоторой долей 
«слабо вредных» аллелей, не учтенных нейтральной моделью; 
их частота в силу давления отрицательного отбора не должна 
быть большой [ОМа, 1975, 1976; Свакгафому еЁ а|., 1978]. 

Во-вторых, исследовавшиеся виды могли относительно не- 
давно испытать резкое падение численности с последующим ее 
возрастанием (так называемый «эффект горлышка бутылки»). 
Это могло бы привести к сильной гомозиготности популяции с 
последующим увеличением генетической изменчивости в фазе 
роста численности [СраКгафому, 1977]; большинство вновь воз- 
никающих аллелей в этом случае были бы редки даже при их 
селективной нейтральности [ОЩа, 1975; Ме, 1975]. . 

В-третьих, нельзя исключить возможности и ре- 
комбинации [КоНеп, Еапез, 1976; ЗёгоБеск, Могпап, 197 1, так- 
же способной обусловить наблюдаемый избыток редких алле- 
лей без допущения эффектов отбора на исследуемые локусы. 

До сих пор эти вопросы остаются открытыми. 

3. Особенности географического распределения генов, коди- 
рующих варианты белков. Использование электрофоретических 
вариантов белков как генетических маркеров в широких иссле- 
дованиях природных популяций позволило Виа три главных 
типа пространственной изменчивости аллельных а 
нальную (рис. 25), мозаичную (так называемый «гене 


Ч; 








калейдоскоп», рис. 26) и значительное генетическое однообра. 
зие на подчас громадных и разобщенных ареалах (табл. 10 
Последняя ситуация означает, что даже между весьма Удален. 
ными локальностями не удается обнаружить заметных Разли. 
чий в частотах исследуемых генов, причем по Ряду локусов кар. 
тина такого рода оказывается характерной для самых Различ- 
ных видов, включая человека [Алтухов, 1974: Корочкин и др. 
1977; Левонтин, 1978; Нагг!$ е{ а|., 1978]. ' 

Выявившиеся особенности распределений частот аллозим- 
ных генов по ареалам исследовались под углом зрения как «се. 
лекционистов», так и «нейтралистов», и ниже в обобщенной фор- 
ме суммированы основные тезисы полемизирующих сторон при 


объяснении трех указанных выше типов географической измен- 
ЧивоСти: 








Особенности простран- Интерпретация 
ственной генетической 
дифференциации по- амках балансово 
пуляции в рамках теории нейтральности еи: Е 


гипотезы 





Клинальная измен- |. Результат дрейфа, отражаю- Результат отбора 
чивость частот ал- щий историю формирования вдоль градиентов 
лозимов популяционной структуры в факторов среды в 
процессе последовательной пространстве и во 
дифференциации генофонда времени 
предковой популяции (фор- 
мирование И-образного рас- 
пределения частот) 


2. Результат интерградации по- 
пуляций, отличающихся ал- 
лельными частотами 

3. Результат взаимодействия 
случайного дрейфа генов и 
миграции, когда интенсив- 
ность последней падает с 
расстоянием 

Мозаичность в 


распределениях ча- 
стот аллозимов 


Единообразие ал- 
лозимных частот 


Случайный дрейф генов, взаи- 
модействие дрейфа и очень сла- 
бой миграции. Наличие рельеф- 
ной структуры популяций не- 
большого генетически эффек- 
тивного объема 

Миграция особей, обеспечива- 
ющая непрерывный поток ге- 
нов и соответственно панмик- 
сию на громадных ареалах 


Отбор в гетерогенной 
среде на ареале еди- 
ной панмиктической 
популяцин 


Различные формы ба- 
лансирующего отбора, 
направление и интен- 
сивность которого 
примерно одинаковы 
во всех популяциях 





В последние годы концепция селективной нейтральности по- 
лиморфизма белков была подвергнута проверке в а 
спланированных исследованиях Айалой с сотрудниками [ — 
еЁ а|!., 1970, 1971, 1972, 1974а, 1974; Ауа!а, 1972, 1974, у 
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- №) Таблица 10. Сходство аллельных частот ра . 
Дал ески разобщенных попу " различных локусов в трех 

в теографич р х популяциях /)гозорйй 5е р ее 
разл». ера! 1969] рва рзеиооьзсига [Ргаказй 
В Ка у 
азл Е Популяция 
И з ово р Меза Верде 

р. > | лифор-| (Колорадо) Остин (Техас) 
ОЗ. 
к ИН. Ксантиндегидрогеназа 
А «Се. 0,90 0,053 0,018 

фор. 0,92 0;074 0,036 
он При 0,99 0,263 0,232 
ИЗМЕ 1,00 0,600 0,661 

1,02 0,010 ‚032 0,053 





Малатдегидрогеназа 
м 1,00 0,97 95 0,97 
1,20 0,03 0,05 0,03 


Лейцинаминопептидаза 








ансовой 
1 


0,008 0,043 
0,050 0,022 





. 0,892 0,870 
›ора ? , 
ОВ 0,050 0,054 
ДЫ В 


иво [Аллепи обозначак тся по. их. отнес сительно электрофоретической подвижности. 





1980; Ауа!а, Ро\мей, 1972; Ауа|а, Тгасеу, 1973; и др.]. Основное 
внимание уделялось критическому анализу ряда следствий, ко- 
торые неизбежно должны вытекать из теории М. Кимуры как 
основанной на строгих математических выкладках. Эта концеп- 
ция постулирует: 1) определенную зависимость между темпами 
мутирования, величиной популяции и эффективным числом се- 
лективно нейтральных аллелей, одновременно присутствующих 
в равновесной популяции; 2) постоянство частоты мутации для 
разных генных локусов; 3) различия в наборах аллелей как меж- 
виной Ду заведомо изолированными популяциями, так и между раз- 
- т ными видами как независимыми эволюционными единицами. 


осо! Последний тезис, как уже обсуждалось выше, в целом ряде 
случаев не подтверждается или точнее подтверждается лишь 

отчасти исследованиями заведомо разобщенных популяций в 

пределах вида. На фоне единообразия аллельных частот аллози- 

эт мов те же самые популяции одновромеь р о ха- 
И рактерными для них инверсиями [Ауайа её а1., ь или 
И 0 же обнаруживают отличия в частотах других генов, кодирую- 
торе ое щих белки (см., например, '[Алтухов, 1974]). Весьма близкая 
Нея картина выявляется также и при сравнительном электрофорети- 
ря ческом анализе белков у заведомо разных видов [Алтухов, Рыч- 
ков, 1972; Алтухов, 19741], в том числе и таких, о. ре 

м онного разделения которых достаточно велико. Е а рис. мы 

сий можем видеть, как распределяются индексы межвидового сход- 
0%." ства по совокупности белковых маркеров генов при сравнении 
А ЭгозорвИа пеби[1о5а с тремя другими видами дрозофил той же 
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. Рис. 25. Широтная 
23 & #4 78 9 ИП! нцальная изменчив 

частоты аллеля Езрси" 
популяциях 1. теапо. 
заег на востоке СПА 


[по: Лобизоп, $ 
1973] ЧнаПа, 









































1 — Майами; 
2 — Лэйк-Плэсид; 
3 — Орландо; 
4 — Джексонвилл: 
5 — Оберн; 
6 —р. Колумбия; 
7 — Роли; 
иг Кноксвилл; 
— Винчестер; 
25 90 95 40 47 10— оз. Эри; Е 
Шире 11 — Ниагарский водопад: 


12 — Портленд 


Рис. 26. Мозаичная изменчивость частот аллелей локуса цитоплазматической 
изоцитратдегидрогеназы в нерестовых популяциях (различные реки) кеты 


Заштрихованный и светлый 
секторы кружков соответст. 
вуют частотам аллелей 


1АВ-А2Ё и 148-А2$, черный 
сектор — суммарной частоте 
других, более редких алле- 
лей. Реки, объемы суммар- 
ных выборок, годы исследо“ 
вания: 
1— Найба, 992 (1976—1981); 
2 — Ударница, 256 (1977— 
1979, 1981); г 
3— Калининка, 1783 (1977, 
1978, 1980, 1981); 
4 — Заветинка, 385 (1980); 
5 — Ясноморка, 294 (1980); 
6 — Буюклинка (Поронай), 
86 (1976); 
7 — Курилка, 3 (1977— 
1980); 
8 — Анюй, 196 (1977, 1978); 
9 — Шари, 101 (1976); 
10 — Куширо, 89 (1976); 
11 — Читозе, 98 (1976); 
12 — Онрасе, 50 (1977); 
13 — Цугаруиши. 90 (1977); 
14 — Оригаса, 100 (1977); 
15 — Отсучи, 81 (1977); 
16 — Катагиси, 91 (1977); 
17 — Окава, 53 (1977); 
18 — Укедо, 200 (1976, 1977); 
19 — Ушиватари, 100 (1976, 
1977); 
20 — Такибучи, 50 (1977); 
21 — Шо, 85 (1977). (Данные 
Лаборатории популя- 
ционной генетики 
ИОГен АН СССР и 
[Кша, РиЙо, 1979]) 


с окскя ТЕН 
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ВОДопа д. 


Иатическо 
) кеты 


И светлый 
3 соответст, 
’ аллее 


25, черный 
ТОЙ частот 
едких алле- 
мы сума 
ы иССЛеДО 


(1976—1981); 
256 (197- 


9есртетя 124609 


р“ 
> 


з 


5 
> 


< 


й. Н- 
да: пов сд 


о 
42 44 46 #8 189 
ИРИРТИЧЕРАОР 620007747 


Рис. 27. Распределение белковых локусов по индексам генетического сход- 
ства при попарном сравнении четырех видов дрозофил группы шИЙз ют [из: 
Ауа[а, 1974] 


А — виды-двойники, /=0,517=0,024; Б — О. пеьи/оза виды-двойники, /[=0,3520,023 


м 
< 


© 


ЯДЕЛТРРТЯ 72427 
< 


72 27 28 76 44 92 $7 #9 
[рейНяя г2ТЕРРЯН 20 НИТЬ 


Рис. 28. Распределение средней гетерозиготности на локус в популяциях пяти 
видов дрозофил группы ®ИИзют [Ауа!а её а!1., 1974] 


у ных, Н=0,177+0,004 
Средняя гетерозиготность, определенная по всей совокупности дан 


р в. } т ют и 0). едштомай$. 
группы ®Изюп — О. порсай, ). Ию о ронакаын 
0 отношению друг к другу эти три вида явля 


: гически от 
(«ЗБИпе зрес!ез»), но хорошо отличаются лет распре- 
О. пеби1оза. При справедливости В+ а соответствовать 
деление индексов сходства Должно РН 0,5; фактически 
нормальному с модой в диапазоне баном: ы 
Же это распределение соответствует О-обр тво мутационных ско- 
торой тезис, постулирующий постоянс же уже частично об- 
Ростей для генов, кодирующих белки, ОИ если бы это 
суждался. К сказанному выше надо до т НЕ локусов по 
ЫлО действительна так то распределение р нормальному со 
их тетерозиготности также было бы жы озиготности на о0т- 
‘Редним значением, равным средней ге : 
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дельный локус (особь). На самом же деле картина иная: мы &, 
дим асимметричное распределение с модой в нулевом классе 
длинный «шлейф» близких друг другу частот в интервале Гете. 
розиготностей от 0,02 до 0,68 (рис. 28). Такое Распределение 
можно объяснить, лишь приняв, что или темпы мутирования 
для разных генов резко различны, (более двух порядков вели. 
чины), или разные локусы в разной мере подвержены давлению 
отбора. 

На вторую возможность при анализе межлокусных различий 
стандартизованной вариансы генных частот в популяциях чело. 
века впервые обратил внимание Кавалли-Сфорца [Сауа/. 
Зогра, 1966], а позднее тот же прием был использован в дру- 
гих работах [Рычков, 1969; Гехопйп, КгаКацег, 1973; Рычков, 
Шереметьева, 1976; см. также: Левонтин, 1978]. Этот момент 
будет рассмотрен еще раз более детально в главе Ш. 

4. Число аллелей, одновременно присутствующих в популя- 
ции. Обратимся теперь к вопросу об эффективном числе ней- 
тральных аллелей, предсказываемом нейтральной моделью для 
равновесной популяции. Согласно Кимуре и Кроу [Кипига, 
Сго\у, 1964], эффективное число селективно нейтральных алле- 
лей (п.) на локус может быть найдено из выражения 


Пе=4М. и 1 


где М, — генетически эффективный размер популяции, ай — 
частота мутаций на локус на поколение. 

Для электрофоретически различимых аллелей, число кото- 
рых всегда меньше общего пула аллелей в популяции, предыду- 
щая формула приобретает вид [ОШа, Кипига, 1973] 


п. = УЗМл ЕТ. 


Поскольку в исследованиях популяций дрозофил их репро- 
дуктивно-эффективная величина остается неизвестной в той же 


тральности белкового полиморфизма, была сделана по форму- 
ле п.=1/1—Я, т.е. в соответствии с тем фактом, что п, в пан- 
миктической популяции соответствует обратной величине доли 
в ней гомозиготных особей. 

Так как для четырех исследованных видов группы РЭгозор- 
1а шИЙЗют средняя величина Н=0,173 (данные для 36 локу- 
сов), то и. =1,209. 

При оценках №. = 10° 100 особей [Ауа1а её а|., 1972] и ил 
10-7 [Кйпага, ОЩа, 1971а] п.=7801=28,3, что находится в 
резком контрасте с фактически найденной величиной л.=— 1,209. 
Однако при №.=10*--10° и и—10-°-—10-® п, попадает в интер- 
вал |—1,34, что находится в хорошем соответствии с ожидаемым 
1,209. 
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Кипии, 
х алле 


ар- 


) КОТО: 
едыду: 


Таблица 11. Полиморфизм и гетерозиготность по ‹ 
метаболизма (группа 1) и другим ферментам (груп 
и человека [из: Левонтин, 1978а ) 


ферментам энергетического 
па П) у дрозофилы, мыши 


1 





Число Доля по- 
Вид локусов |Лиморфных ЕЕ з 
локусов тность Автор, год 








ргозорвйа таапо- 

Набег 
группа 1 Е 0,094 | Койта её а|., 1970 
группа И : 0,156 х 

р. утшаи$ 
группа 1 | , 0,030 
группа П 7 0,364 

р. эй!5ют 
группа 1 - 0.442 | Ауа!а её а|., 1972 
группа 1 0,223 » 

Миз тизсши$ 
группа 1 47 0.089 Зе|ап4ег, Уаги, 1969 
группа И А 45 0,106 › 

Ното зарет$ 
группа Т 0.048 | Нагуз, Норкизоп, 1972 
группа И 0,077 » 

















Ясно, что в подобных аппроксимациях решающее значение 
приобретает достаточно надежная оценка таких реальных ха- 
рактеристик, как репродуктивная величина популяции и темпы 
мутационного процесса по генным локусам, ответственным за 
синтез электрофоретически отличающихся вариантов белков. 

В пользу идеи об отборном значении биохимического поли- 
морфизма и против доводов о нейтральности привлекаются так- 
же данные о связи уровней генетической изменчивости белков с 
их функциональной значимостью [@Шезр!, Койта, 1968; Алту- 
хов, 1969а, б; Алтухов, Рычков, 1972; Алтухов, 1974; ЗТобпзоп, 
1973, 1974]. 

Гиллэспи и Кодзима обнаружили, что ферменты, прямо свя- 
занные с энергетическим метаболизмом, не так изменчивы, как 
другие водорастворимые энзимы, менее специализированные и 
функционально менее нагруженные; как правило, если фермен- 
ты | группы используют субстраты, являющиеся специфически- 


Г группы катализи- 
ми метаболитами организма, то ферменты 1 
и е субстраты, поступающие из внеш- 


970: Отепи © а1., 1971; СоНнеп её а1., 


овал соответствующие данные, 
И полученная картина В весьма о небе 
И [фовпзоп, 1973, 1974, 
кие идеи сформулировал ; от 
1976], ний что наименее полиморфиыми должны 
быть ферменты, занимающие ключевые ое ны 
ских путях и в силу этого наиболее чувствит 
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ской функцией фе ь 
Таблица 12. Связь между метаболической ыы 1 рментов и У Ровнлц, 
их генетического полиморфизма [по: Лопизоп, 1973, 














Средняя гетерозиготность 
Класс био `имических реакций Огозоряйа Мелкие позвоноч- 
(14 видов) ные (22 вида) Человек 

Варьирующие субстраты 0,24 0,22 0,18 
Специфические субстраты 

регуляторные энзимы 0,19 0,14 0,13 

нерегуляторные энзимы 0,06 0,06 0,005 

все локусы 0,16 0,12 0,07 








ным нарушениям. Он обобщил материалы по ряду видов, разде- 
лив все изученные ферменты на те же группы, подразделив пер- 


вую еще на две подгруппы — с регуляторной функцией и без нее. 
Результат остался тем же самым (табл. 12). 


С нашей точки зрения, дифференциация локусов на группы 
в зависимости от их функциональной нагрузки может сыграть, 
как это показано ранее [ АЦиКВоу, 1970; Алтухов, Рычков, 1972: 
Алтухов, 1974; Алтухов, Дуброва, 1981], важную роль в опти- 


мальном решении вопроса о биологическом смысле полиморфиз- 
ма белков в популяциях, 


Однако с учетом рассмотренных здесь и целого ряда других 
близких им работ приходится признать, что проблема в целом 
все еще далека от разрешения. И, может быть, ничто так ясно 
не отражает стоящие перед этим направлением трудности, как 
весьма емкое высказывание на этот счет, принадлежащее Р. Ле- 
вонтину | 1978а, с. 273]: 

«Каким же образом такое обширное теоретическое построе- 
ние, как популяционная генетика, может до такой степени не 
справляться с имеющимся фактическим материалом? Может 
быть, мы просто лишены некоторой критической проницатель- 
ности, которая как внезапное озарение поставит все на свои ме- 
ста, подобно тому как это сделала теория относительности с 
противоречивыми данными о распространении света? Или про- 
блема гораздо глубже, чем мы полагаем, и заложена в самой 
структуре нашей науки? Последнее предположение кажется мне 
наиболее вероятным». 

Хотя, бесспорно, в структуре теоретической 
генетики, как и любой другой науки, заложены определенные 
противоречия, все же можно полагать, что дело не только (и не 
столько) в этом, сколько в другом — в адекватности используе- 
мых моделей в целом или их отдельных параметров параметрам 
природных популяций и эукариотического генома в целом. 

Насколько справедливы представления сторонников двух 
столь контрастирующих точек зрения о популяционной структу- 


популяционной 


84 


Бы м 








тар бот В 
Чего ПОДХОДА К 1 
злирящий и видов; 9 
‘@лановой» и «нео 
тивй вклад случай 
Ка 

артину белков 


Рита ЭТИХ 











ИДов, 
Дели 
ей И бы | 


3 нат 
сы 
ЫЧКОВ, 
ЛЬ В 
ОЛИМОр 


= 





ряда друг 
Ма В Ц 
то так я 
‚Дности, № 





















































е вида, 
раме р 


и прежде всего в отношении такого ее важнейшего па- 
тра, как репродуктивная величина популяции? 


авил ли оце аетс е Ни 
Правильно и оценивается темп мутационного процесса по 


генам, ко 


дирующим структуру белка, равно как и генетическая 


ъфективность миграционных связей между популяциями? 
Сводится ли генетическое содержание вида к одной ЛИШЬ 


изменчиво 


ЧИВЫМИ генам 
связанные Су 


и) наиболее нагруженные? 
Работают ли генетики-популяционисты с исторически и эко- 


логически хорошо оха 


пуляциямт 


дельные ВЫ бор ки, 


лением ли антропогенных фактор 


предста 
цесса? 


Чтобы получить ответы н 
татам ряда работ, выполненных з 
ках нашего подхода к анализу ге 
ий и видов; этот подход позволил 
‚ческой» школ и 
систематических факторов эво- 


не популяц 


ды «балансовой» и «неокласст 
сительный вклад случайных и 
люции в картину белкового полимор 


роде. 
Рассмот 


рение этих материало 


ети —— полиморфизму или же наряду с высоко измен- 
т т -та - 

и существу ют стаоильные, мономорфные гены, 

никальными видовыми свойствами и функциональ- 


рактеризованными, стабильными по- 
х или же их оценки преимущественно опираются на от- 
в самом деле в целом ряде случаев под дав- 


ов или же в силу случайности 


вляющие лишь эфемерную стадию эволюционного про- 


а эти вопросы, обратимся к резуль- 


а последние 10—15 лет в рам- 
нетических процессов на уров- 
объединить взгля- 
оценить соотно- 


физма, наблюдаемую в при- 


в — задача следующих глав. 





Глава Ш 


ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ 


В ИСТОРИЧЕСКИ СЛОЖИВШИХСЯ СИСТЕМАХ 
ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ 


Хотя электрофоретическая техника разделения белков от. 
крыла исключительные возможности для изучения генетических 
процессов в популяциях любого вида, следует признать, что в 
подавляющем большинстве работ такого рода дело ограничи- 
валось анализом не популяций как исторически сложившихся 
структур, а отдельных выборок. 

Изменчивость на этом уровне, поддерживая, с одной сторо- 
ны, давние представления о беспредельной эволюционной ла- 
бильности популяций во времени и в пространстве, породила, с 
другой стороны, трудности в интерпретации полученных дан- 
ных. Это особенно касается явления единообразия аллельных 
частот ряда локусов по ареалам некоторых видов, несоответст- 
вия распределения биохимических аллелей привычным карти- 
нам хромосомного полиморфизма в центральных и краевых по- 
пуляциях, трудностей демонстрации эффектов сверхдоминиро- 
вания при анализе отдельных локусов и т. д. ит. п. Все эти во- 
просы мы уже обсуждали в предыдущей главе. 

Между тем даже из одной лишь внутренней логики развития 
теории популяционной генетики очевидна та важная роль, ко- 
торая придается типам и характеристикам популяционной 
структуры. Такой подход особенно наглядно выражен У 
С. Райта в его математических моделях подразделенных попу- 
ляций. Очевидно, что выбор объекта исследования и достаточ- 
ные знания о нем для популяционной генетики не менее важ- 
ны, чем для любого раздела науки. Любой раздел биологии 
имеет свой предмет, будь то молекула, клетка или индивидуум. 
Среди цитологов, анатомов или молекулярных биологов прак- 
тически отсутствуют разногласия относительно реальности и це- 
лостности изучаемых ими уровней. Но если мы обратимся К 
биологии популяций, то увидим, что такого единства нет: мож- 
но насчитать более десятка терминов, употребляемых для 0бо- 
значения подразделений ниже вида — «популяция», «менделев- 

ская популяция», «дем», «экотип», «морфа», «микротопографи- 
ческая раса», «стадо», «парцелла», «субпопуляция» и Т. п. 

Универсальная, не допускающая двусмысленности в Толко- 
вании терминология — показатель зрелости любого раздела 
науки. Ясно, что о популяционной биологии этого сказать нель- 
зя, она все еще переживает аналитический этап становления, 
представляя разрозненные интересы систематики, морфологии, 
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вится все более ыы, что такое терминологическое много- 
образие отражает также и некие реально существующие, но, к 
сожалению, данееко не всегда учитываемые, фундаментальные 
особенности популяционного уровня, и прежде всего его много- 
ликость, задаваемую внутренне присущим ему принципом 
иерархического построения. Такая системная организа- 
ция популяции принципиально важна как для правильного 
планирования любого сравнительного исследования, так и для 
оценки тех факторов, которые определяют специфику генетиче- 
ских процессов на разных иерархических уровнях популяцион- 
ной структуры вида. 

Именно такой подход, основанный на всесторонней характе- 
ристике структуры популяций, показал, что у разных видов, не- 
смотря на существенные различия в их экологии, удается вы- 
членить по меньшей мере два качественных организационных 
уровня, отличающихся по их генетическим особенностям. С од- 
ной стороны, генетически стабильные популяционные системы, 
в ТОЙ или иной степени соответствующие моделям подразделен- 
ных популяций и, с другой — более элементарные, подчас весь- 
ма изменчивые популяционные единицы, являющиеся структур- 
ными компонентами таких систем и в наибольшей мере соот- 
ветствующие модели «менделевской» популяции, традиционно 
рассматриваемой в качестве элементарной единицы эволюцион- 
ного процесса [Алтухов, Рычков, 1970]. 

Тот же подход позволил провести сопоставление нативных 
популяций с моделью подразделенной популяции С. Райта и, 
таким образом, впервые исследовать так называемую эволюци- 
онно оптимальную ситуацию непосредственно в природе в ряду 
поколений. В соответствии с ожиданием оказалось, что генети- 
ческий процесс в такой системе действительно а по 

окного баланса давлений 

стационарному типу на основе реципр ВЫ НАРА 
случайных и систематических факторов эволюции ) 

нилось, что субпопуляционная 
реннюю структуру. Однако выяс , ного фактора под- 
организация выступает в качестве столь мот ованной популя- 
держания генетической стабильности изолир Биыелена 65 
М. Вагнера представлениями о ее Известное высказывание 
Ной единице эволюционного И о ривобразовйния БСТЕЗВ КОНЕ 
Э. Майра [1968] — «проблема п ло совершенио-новую 
ном счете проблема изолятов» р 
окраску. 

а эти эффекты были обнар 
изоли нных популяци 
Азии "НЫ 1968. 1969, 1973] и поздне 
ее и: рые г 

; Алтухов, Лиманск . 
ва и др., 1975; Алтухов, Пудовкин и ДР. 
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тем смоделировать те же эффекты на лабораторных популяци, 
ях ОгозорйИа тейаповазег и еще раз показать, что выводы из 
популяционно-генетического исследования действительно Могут 
быть качественно иными в зависимости от того уровня Структу- 
ры, на котором оно ведется. Рассмотрим эти данные по поряд- 
ку, проанализировав сначала распределения биохимических 
маркеров генов в нативных природных популяциях. 


ПРИРОДНЫЕ ПОПУЛЯЦИИ 
КАК СОВОКУПНОСТИ ГЕНЕТИЧЕСКИ 
ДИФФЕРЕНЦИРОВАННЫХ СУБПОПУЛЯЦИЙ 


Мы изучали локальные стада рыб — большие географиче- 
ские популяции, изолированные друг от друга естественными 
границами по меньшей мере тысячи лет назад и еще не разру- 
шенные полностью теми или иными антропогенными давления- 
ми. По разнообразным маркерам генов (группы крови и элек- 
трофоретические варианты белков) за последние 20 лет нашей 
группой были исследованы тысячи рыб и получены новые фак- 
ты, позволившие обосновать подход к расшифровке особенно- 
стей генетического процесса на разных уровнях популяционной 
структуры. Изучая виды с различной экологией, мы надеялись 
вскрыть как частные, так и общие черты в их популяционно-ге- 
нетической организации. 

В качестве объектов исследования были выбраны представи- 
тели донных (американский морской окунь, Зефазез тещеИа 
Ттацт, в Ньюфаундлендском районе Северо-Западной Атланти- 
ки), пелагических (европейский анчоус БиегаиЙз епсгазёспо!и5 
[Аппё, обитающий в Черном и Азовском морях) и проходных 
[ (тихоокеанские лососи р. Опсогрупсйиз: кета — О. реа (№а!о.), 
нерка — О. пегка (№а46.) и горбуша — О. вотфизйа (№а1.)] 
рыб. Эти виды интересны прежде всего в том отношении, что 
их важнейшие биологические черты, включая особенности внут- 
ренней подразделенности на изолированные группировки раз- 
личного ранга, достаточно хорошо изучены в традиционных их- 
тиологических исследованиях. Единство ареала, изоляция, цело- 
стность морфобиологических и экологических свойств исследу- 
емых стад позволили рассмотреть их как исторически сложив- 
щиеся сообщества, подлежащие такому же изучению с позиций 
популяционной генетики, как они обычно изучаются экологами 
и систематиками. 

Исследования популяций анчоуса проводились в 1961— 
1965 гг., морского окуня —в 1964—1965 гг., тихоокеанских ло- 
сосей — с 1968 г. по настоящее время. В первых двух програм- 
мах в качестве генетических маркеров были использованы эри- 
троцитарные антигены, тестировавшиеся непосредственно в ус: 
ловиях экспедиционных судов по специально адаптированной 
для этих целей методике [Алтухов и др., 1964]. Виды тихооке- 
анских лососей изучены в репродуктивный период по разнооб- 
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Рис. 29. Пространственная гетерогенность частоты группы крови Ао в нересто- 
ЕпбтаиЙ$ епсгаясвои$ в Азовском море (июнь 


вых скоплениях анчоуса 
1965 г.) [из: Алтухов, 1974] 


разным биохимическим маркерам генов, выявляемым метода- 
ми электрофореза белков в крахмальном и полиакриламидном 
гелях [см. Алтухов, Алтухова и др., 1969, Алтухов, Салменкова 
и др., 1970, 1972, 1980; Алтухов, 1973, 1974; АЦиКВоу, Затепко- 
уа, 1981]. Это позволило также сделать оценки уровней поли- 
морфизма и гетерозиготности изучаемых видов (см. табл. 9). 
Хотя наиболее важные результаты были получены при гене- 
тико-биохимическом исследовании тихоокеанских лососей, дан- 
ные о популяциях окуня и анчоуса также существенны, по край- 
ней мере в части демонстрации наследственной гетерогенности 
на сплошных ареалах как характерного признака популяции с 
заведомо разной экологией. Так, морские окуни — донные глу- 
боководные рыбы с весьма оседлым образом жизни и гидрогео- 
графией, способствующей сильной изоляции популяции. Анчо- 
Ус — подвижная пелагическая рыба, совершающая значитель- 
ные сезонные миграции, на его ареале нет физико-географиче- 
ских изолирующих барьеров, способных Е 
Однако и в том и в другом случае в репродуктивный период о т 
наруживалась сильная пространственная = генных 
частот лу, занятому популяциен. Е ; 
ему арену ловании нерестовых СОВА А ачоу Са, 
рассе Я Азовского моря (июль, 1963 г.), 
янных по всей акватории 
й енчивостью частот групп 
мы столкнулись с пространственной изм было физико- 
крови, наблюдаемой в отсутствие каких бы то ‚ни бо 
в Лиманский и Др., . 
географических преград [Алтухов, ео ва баре 
чевидно, что обнаружение такой тете ии порождает два 
взгляд, казалось бы, панмиктическо ре неблай работы. Во- 
следствия, предопределяющие ег а. чтобы характери- 
первых, становится очевидным, ЧТо, т аться анализом слу- 
зовать стадо как целое, нельзя кН достаточно большое 
чайных выборок, а необходимо исследов Е 
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число проб, более или менее равномерно | 
странстве. Во-вторых, само генетичес 
популяции может быть поставлено п‹ 
аргументировано должным образом из 

Поскольку последнее допущение отпадает благодаря рабо- 
там ряда ученых, описавших азовскую популяцию анчоуса как 
самостоятельную географическую расу (=подвид) [Алтухов 
1974], усилия можно было сосредоточить на детальном геногео- 
графическом обследовании. Результа гы наиболее полной съем- 
ки такого рода, выполненной В. В. Лиманским в отношении про- 
странственного распределения концентраций группы крови А, 
в летний период 1965 г., представлены на графике (рис. 29) и 
на геногеографических картах (рис. 30). 

Эти данные устанавливают ярко выраженную пространст- 
венную гетерогенность аллельных частот, которая может быть 
объяснена трояким образом: 1) как ошибка выборочности при 
обследовании единой панмиктической популяции; 2) как отра- 
жение гетерогенности среды на ареале панмиктической популя- 
ции; 3) как свидетельство подразделенности популяции на со- 
вокупность субпопуляций, отличающихся концентрациями гена. 

Первое объяснение безусловно отпадает — фактическая дис- 
персия частот генов между выборками оа’=0,485 оказывается 
намного больше ожидаемой случайной с учетом величины вы- 
борок 03, =0,0038 (Е=12,78; Р<< 0,001). Трудно принять также 


›ласпределенных в про- 
кое единство исследуемой 
д сомнение, если оно не 
независимых ИСТОЧНИКОВ. 
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тречаемости рыб, эритроциты которых 
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частоту (в 


-рРаПовВых 


ЕЯ 
„ исследовавите- 


я риа 6-5 уча 
зфез тепфеИа, 


чены зотмь рысттежтеттыи. 
я еее 


тех ръгсстетиттть 


Большими латинскими буквами обозна 


ме несут антиген 45 
зУпиы крови А. 
ЕН выделе 


бамках 
хатрмховка указзяь 


хосх ма ххохачадллемлехих 
<хфахсльеммаях локалазамия х 
<мохлеммях охлмя. азхая. 


=е Международной колесе 


я допущение о гетерогенности среды, так к 


ак НОС 
водные массы Азовского моря, в которых р: ео 


характеризуются, как хорошо известно, ты 
разием зажнейших физических параметров. ым единооб- 

В пользу этого вывода свидетельствует и временная динами- 

ка полей различных генных концентраций по ареалу: хоро 
видно пространственное сопряжение проб. Так например я 
ления рыб без А-группы крови оказываются локализованными 
в июне на востоке в прибрежной части моря (рис. 30, а), в авгу- 
сте они уже смещаются к западу (рис. 30, б), ав сентябре ока- 
зываются еще западнее (рис. 30, в). Соответственно не наблю- 
дается и изменений частоты гена А, в этом скоплении. В июне 
сна составила 72 (п=64 экз.), в августе 75% (п=83) и в 
сентябре 724 (п=54). : 

Следовательно, остается принять третье допущение — о на- 
личии внутри размножающейся части азовской популяции более 
мелких, отличающихся частотами аллелей, субпопуляций. Это — 
так называемые «элементарные популяции», которые были от- 
крыты еще в начале 40-х годов Н. В. Лебедевым [1946, 1967], 
но рассматривались им как ненаследственные группировки. На- 
ши работы показали ошибочность подобного заключения, вскрыв 
очевидную сопряженность морфо-биологической дифференциа- 
ции субпопуляций анчоуса с их дифференцировкой по частотам 
групп крови [АНиКВоу, 1969; Алтухов, Лиманский и др., 1969а, 











6; Алтухов, 1974; Лиманский и Паюсова, 1969]. 


Недавно получены доказательства различий между элемен- 
тарными популяциями анчоуса и по частотам аллозимов [Кал- 
нин, Калнина, 1982]. В принципе такая же картина была выяв- 
лена и при обследовании скоплений морского окуня на Боль- 
ших банках близ о-ва Ньюфаундленд. На рис. 31, а изображе- 
ны о-в Ньюфаундленд и справа от него — свал континенталь- 
ных глубин, где залегает скопление окуня — сплошная кем 
скрытая от наших глаз толшей морской воды в ыы 
тен метров. Отдельные точки — места локализации тра’ к 
станций. Экснедиционное судно спускается а ее: 
непрерывно тралит, и из каждого тралового рву ог АР 
рается для того, чтобы классифицировать ее а в. 
антигенной дифференцировки арм а пол, возраст 
таким биологическим признакам, как Е заекая м 
стадия половой зрелости. Так же как и ы се Ч: Зы о 
наруживается наследственная Е р 31,6). Одно- 
хорошо видно на геногеографической к и по биологическим 
временно вскрывается гетерогенноссо ее двух десятков элемен- 
признан оао на не них удается идентифици- 
тарных популяций (рис. 32); часе едиционных работах спустя 
ровать даже при повторных р двух карт свидетельству- 
год [Алтухов, 1974]. Совмещение 9 иации элементарных попу- 
ет о высоко достоверной дифферев КНох, 1973]. 
ляций по частоте группы крови АО 
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Рис. 32. Локализация 
элементарных популяций 
(№ 1—22) окуня $ебаз- 
тез тешеЦа на ньюфа- 
ундлендских банках 


Оконтурены совокупности 
выборок, в которых рыба ха- 
рактеризуется максимальной 
биологической однородно- 
стью в отношении таких 
признаков, как вариации 
длины тела, величина мо- 
дального класса, соотноше- 
ние полов и др. 


Рис. 33. Локализация ис- 
следованных нерестовых 
популяций кеты 


1-—р. Калининка; 2 — р. Най- 
ба; 3—р. Тымь, 4—р. По- 
ронай; 5—р. Ударница; 6— 
р. Курилка; 7 — р. Рейдовая; 
8 — 03. Теплое (р. Амур); 
9 — лиман р. Амур. Стрелки 
Указывают направления пе- 


ревозок икры между завода- 
ми 
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Таблица 13. Тесты 2 на гомогенность 


аллельных часто < 
1Четот фенотипов Май среди выборок, авы © 


взятых Н 


усах Гай, АВ и 


. ; НАЯ : ап ж ` 
28 популяций кеты рек Найба и Калининка а протяжении нерестового хода 





А мап 








Найба 


25,97 *** | 39,40 *** 
91,31 *** 36,50 * У" 15,00 ** 
94.61 *** 1710 * 10,85 5,37 
189 0 9 ‚ 48,25 ** 7,99 * 
10,69 * ты 8,85 * 4.40 
95.90 ** 687 22,46 *** 14,40 ** 
10,68 ** 1.98 


9768." * 6,79 
5,59 14,07 ** 


Примечание. Величины %2 для ААТ и 5-Г4й не приводятся, так как везде незначимы. Знака- 


ми *, **, *** отмечены величины хи-квадрат, достоверные на уровнях соответственно Р<0,05; 
Р< 0,01; Р < 0,001. 


Калининка 














При анализе локальных стад одного из видов тихоокеанских 
лососей — кеты на протяжении нерестового хода производите- 
лей в реки азиатского побережья (рис. 33) также обнаружива- 
ется высокодостоверная гетерогенность выборок по частотам 
генов, кодирующих некоторые белки [Алтухов, 1974]. В то же 
время по другим маркерам отмечается единообразие ал- 
лельных частот на уровне заведомо изолированных и генетиче- 
ски дифференцированных популяций — картина, тождествен- 
ная той, что уже была отмечена в предыдущей главе для не- 
скольких видов дрозофил. у 

Вопрос о межлокусных различиях варианс аллельных час- 
тот мы обсудим несколько позже. Сейчас же достаточно пока- 
зать, что очевидные генетические различия удается выявить не 
только между заведомо разными, изолированными о 
ми, но и в пределах этих популяций, т. ©. точно р я 
случае с окунем и анчоусом. Соответствующие до а ‚= 
приведены в табл. 13, демонстрирующен и СЫ 
гетерогенность кеты западного и восточного по н.в ны а 
на и межпопуляционные различия рые ый ре 
Сахалина, Курильских островов, Камчат 
В кете относятся к популяциям, 

Рассмотренные материалы" ыбоводных заводах, когда 
поддерживаемым искусственно на р т О аной ЗЕЙЬ: о 
процесс естественного ее В 
ключен. Понятно, что на ие ‚пеииавой 
можно получить информацию о той тонкой субпопуляцио 


ст енна этому вид более или менее 
руктуре, которая свойств му виду и бол 

ны с н дений . Од- 
не. и из экологических аблюдений [Леванмдов, 1969] 


Хх объектах практически невоз- 
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Рис. 34. Полигоны частот генотипов полиморфных белковых локусов в попу- 


ляциях кеты Опсогпупсйиз реа сахалино-курильского региона [из: Алтухов, 
Салменкова и др. 1980] 





7/4 


Ноль — в центре круга, на радиусах отложены частоты. А — 
ченных во всех популяциях белков: / — А р, 2 — Гав-В.-Е, 3 — Май-А, 4— Гав-А--А, 
5 — Май-В, 6 — АЬ-СЬ, 7— Гап-В.-Е$, 8— Мав-С, 9— ГаАп-А›-АА’, 10— А\Ь-С; ТИВ = 
р. Найба: 1 —1969 г., Ш —1970 г., 111 —1971 г. ГИ 1973 и 1975 гг. (суммарно), У —1976 г., 
У! — 1977 и 1978 гг. (суммарно); У// — р. Калининка; 11/1 — р. Тымь; 1Х — р. Курилка 
(УИ-Х — суммарно за все годы). Б— 12 фенотипов шести белков; /— Ё4й-АгА, 
2— Май-А, 3 — А16-О, 4— Гав-Ву-Е, 5— ААТ-АА, 6 — 5-1В-Р, 7— 5-14й-Е5, 8— Ман-С, 
9 —А4-СЬ, 10 — Гай-В:-Е$, 11 — ААТ-АА’, 12 — 5-1ав-$; Х — р. Калининка, 1976—1978 гг. 


(суммарно); ХГ—р. Найба, 1976 г.;3 ХИ —р. Найба, 1977 и 1978 гг. (суммарно); 
миф ХШ —= р. Курилка, 1977 и 1978 гг. (суммарно) 


10 фенотипов четырех изу- 





Таблица 14. Частоты аллелей лактатдегидрогеназы (1[.41-А5), альбумина (10), 
НН изоцитратдегидрогеназы (5-Г4й), аспартатаминотрансферразы (ААТ), а также 


енотипов малатдегидрогеназы (Мат) в нерестовых популяциях кеты 
| | (1968—1978 гг.) 






































№ |Исследованные ПНА А 5-Гай 
п. п.| популяции ти 
(реки) п РА п | ро п РЕ | 4$ г5’ ЗЕ’ 
1 |Калининка | 1274 |0,990| 1328 0,852 | 299 |0,667|0,264 оне 0.0 
2 |Найба 1285 |0,946 | 2229 |0’624| 441 0,445 | 0,430 [0,400 |0,055 
3 |Тымь 544 |0,946 | 380 |0 ‚ 763 Нет данных | > 
А |Поронай 88 | 0,955 | Нет данных 86 |0,517| 0,343 | 0,046 | 0,064 
5 |Курилка 442 | 0,836 | 386 |0,663 124 р 0,292 | 0,160 | 0,000 
6 |Рейдовая 193 | 0,749 | 151 |0,414 Нет данных 
7 |Ам 03. 
р 412 | 0,993| Нет данных › » 
8 А ли- 
р : 412 | 0,998 » у ы 
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нако мы можем воспользоваться 
СА ченными нашей группой для 
(Опсогпупсйи$ пегка) 


аналогичными 
другого б 
‚› Который воспро: 


данными, полу- 
лизкого вида — нерки 
'зводится естественным 


7 : 
пу» следовательно, позволяет осуществить более глубокое 
изучение факторов поддержания биохимического полиморфизма 
х специфики генетического процесса 
я 


в 


ных популяциях В подразделенных натив- 


ОСОБЕННОСТИ ГЕНЕТИЧЕСКОГО ПРОЦЕССА 
В НАТИВНОЙ СИСТЕМЕ ПОПУЛЯЦИЙ 


Изолированная популяция нерки, размножающаяся в не. 
большом, площадью 9Х 14 км*, оз. Азабачьем в бассейне р. Кам- 
чатки (рис. 35), исследуется автором и его сотрудниками начи- 
ная с 1971 г., когда Е. А. Салменковой был обнаружен хорошо 
электрофоретически различимый полиморфизм в аутосомных 
локусах лактатдегидрогеназы и фосфоглюкомутазы (рис. 36). 
Одновременно в рамках общей программы группа сотрудников 
Института биологии моря ДВНЦ АН СССР под руководством 
С. М. Коновалова проводила оценки численности и соотношения 
полов на нерестилищах, что позволило подойти к определению 
генетически эффективной величины популяции [Алтухов, 1974; 
ов четыре 1 Алтухов и др., 1975а, 6; Коновалов, 1980]. 
|, 4 Ми Так как полученные результаты имеют принципиальное зна- 

чение для расшифровки основных факторов, ответственных за 

поддержание биохимического полиморфизма, необходимо более 

полно охарактеризовать как объект наших исследований, так и 

специфику сбора, обработки и интерпретации самого материа- 

ла, особенно в той его части, которая существенна для популя- 

Ционно-генетического анализа. В этой связи принципиально 

важно то, что лососевые вообще и тихоокеанские лососи - а 

ности принадлежат к наиболее и 5 

эк 1 и я 3 

о - в к уникальными чертами био- 

логии, среди которых, опираясь на дан- 

одок [№ ету, 1958; Роег$фег, 

мав ные ряда свод В Я 

1968: Коновалов, 1971, 1980; гаппоп, 

РА 19721, необходимо выделить следую- 

щие. ; 

АА 0,920 1. ее ео мены 

498 |0'955 да Опсогпупсйиз, не Е 

5% [0,95% нагромажном арезле` чан 
88 0,926 размножаются лишь однажд 


и 
124_ [0,956 ны оре после нереста. Это 
Рет` данных погибают вск | 


обстоятельство вкупе :ь фактом резко- 
* го преобладания (до 80—100%) в ре- 
продуктивной структуре многих стад 


лишь одной возрастной группы [КИ- 
| 
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усов в пот: 
‚ [из: Алу 
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4 ®. П. Алтухов 











Нк. Сешепз, 1963; Еоег$ег, 1968; Мага, Гаг те, 1968] ПоЗволя 
в ряде случаев рассматривать поколения нерки (и особенно тот. 
буши) как не столь значительно перекрывающиеся во Времени Г 

` 2. «Инстинкт родного дома» («Поп»). Совершая громад. ‹ 

ные по протяженности миграции из нерестовых рек в море и сб, ” ыы 
ратно, поднимаясь вверх по рекам на десятки, сотни и даже ть. 

сячи километров, нерестовые стада обнаруживают строгую при. „ 
уроченность к одному и тому же нерестовому водоему или даже ” 
отдельному нерестилищу. Такого рода инстинкт дома создает Е 
очевидные предпосылки для сильной внутривидовой дифферен. ‚ 
циации соответственно истории и географии видового ареала, 2 
Эта изоляция, усиленная сложным репродуктивным поведением, 
способствует формированию бесчисленного множества репро- 
дуктивных популяций или локальных стад, рассеянных на гро- 
мадных пространствах. 

Многолетние эксперименты мечения [Роегзег, 1968; Малю- ' 
кина, 1969; см. также: Коновалов, 1971, 1980] также показали 
почти полную изоляцию локальных стад нерки, а стада, размно- 
жающиеся в различных озерах даже бассейна одной реки, мож- 


| 





м, Нилественный по 
ирина (1) и фосд 
\ 1-98 томозигола; № 
м 17 - етероаиготы АВ, } 























Рис. 35. Местоположение оз. Аза 
и пространственная локализация 


бачьего в системе реки Камчатки (стрелка) \ А 
Опсогпупсвиз пегва (Шаб.) 


й м 
нерестовых субпопуляций (1-29) нерки к У 


98 м \ 


уеки, 10. 


Рис. 36. Наследственный полиморфизм нерки по аутосомным локусам лак- 
татдегидрогеназы (А) и фосфоглюкомутазы (Б) [Алтухов и др., 1975а] 
1 №№ 1 — В’В’ гомозигота; № 2,3—5,6 — гомозиготы ВВ; №№ 4,7 — гетерозиготы ВВ’; 
Б: №№ 1,7 — гетерозиготы АВ; № 2—5 — гомозиготы АА; №6 — гомозигота ВВ 


но рассматривать как в значительной мере биологически 
независимые, по крайней мере в репродуктивный период 
[Алтухов, 1974]. 

3. Субпопуляционная подразделенность. Вместе с тем в рам- 
ках одного нерестового водоема обнаруживается подразделен- 
ность стада на разобщенные пространством или/и временем суб- 
популяции, приуроченные к отдельным нерестилищам. В част- 
ности, структура изученного нами стада представлена совокуп- 
ностью субпопуляций, размножающихся как в ручьях и «чашах» 
(«весенная раса»), связанных с озером, так и в его прибрежной, 
литоральной зоне («летняя раса», рис. 35, см. подробнее: [Коно- 
валов, 1980]). 

В течение нерестового сезона в озере может находиться по- 
рядка 30—40 таких элементарных популяции. За семь лет ис- 
следованиями было охвачено 30 разных нерестовых участков, 
но поскольку многие из них исследованы повторно, мы распола- 
гаем теперь данными о биологической и генетической структуре 
120 таких сообществ. 

Экологические наблюдения и эксперименты [Нагтапп, Ва- 
1еоЪ, 1964] свидетельствуют о некотором обмене особями меж- 
ду субпопуляциями, и, следовательно, эти трос ни ее 
ют под определение связанных популяций [Алту хов, 
1974], взаимодействующих друг с другом (или через промежу- 
точные субпопуляции) в рамках границ исторически и террито- 
риально единой совокупности. 


4* 











2941 1/ 1219 4 2940/21 


2, 22 


Рис. 37. Средний возраст производителей нерки в отдельных субпопуляциях 
(черточки с удвоенными стандартными ошибками) и в стаде в целом (свет- 
лые кружки) для двух смежных поколений Ниь [из: Алтухов, 1974] 


Единство стада, несмотря на подразделенность, прослежива- 
ется и по биологическим параметрам, таким, как пол и возраст. 
При нередко наблюдаемом избытке самцов или самок на раз- 
ных нерестилищах для стада в целом характерно соотношение 
полов, близкое к равновесному. Это хорошо видно на примере 


наиболее детально проанализированных поколений, реа 
на нерест без заметных следов чрезмерного давления промысл 
[Алтухов, 1974; рис. 37]. 


4. Ограниченность величины М 
согпупсйиз ха 


деление соотношения полов. Такого рода данные позволяют по- 


9% 
20 
Ч 7 
67 75 
9 72 
20 ый 
207 22/4 79 69м 277 #270 29 69М 
Рис. 38. Распределение численности 121 нерестовой субпопуляции нерки 03. 
Азабачьего на Камчатке (А) 


и 179 субпопуляций в бассейне р. Вуд на Аляске 
(Б) [по данным Манон, 1964] 
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дойти к оценке генетически эффективной величины популяции 
Еели построить распределение численностей, наблюдавшихся за 
весь период исследовании, то образуется ряд с модой в интервале 
(—500 особей и с резко выраженной левосторонней асимметри- 
ей (рис. 38, а). Геометрическая средняя такого ряда составляет 
966,5 для весенних субпопуляций, 350,2 — для летних и 339,4 — 
для всего стада. Эффективная величина популяции, найденная 
как гармоническая средняя с поправкой на соотношение полов, 
соответствует — 200 особям. 

Соответствующая обработка данных для бассейна р. Вуд 
(Аляска) о численностях производителей на ручьевых нерести- 
лищах [Маггой, 1964] устанавливает аналогичное распределе- 
ние (рис. 38, 6) и близкую оценку величины №, — 174 особи; гео- 
метрическая средняя равна 1504. Популяции нерки р. Вуд на 
протяжении всего периода их эксплуатации подвержены менее 
сильному давлению промысла, чем популяции 03. Азабачьего И 
других водоемов в бассейне р. Камчатки. Тем не менее оценки 
репродуктивно-эффективных численностей в обоих случаях ока- 
зываются весьма близкими, с разницей лишь в дисперсии, кото- 
рая для аляскинских нерестовых популяций оказывается при- 
мерно на два порядка величины выше (2,193 против 0,118 для 
логарифмических значений). 

Этот важный факт означает лишь то, что промысел, как и 
следовало ожидать, оказывает наибольшее воздействие на много- 
численные популяции, тогда как величина №. в большей мере 
зависит от малочисленных групп при изменчивости этого пара 
метра во времени или в пространстве (см. главу 0. . 

5. Гетерогенность типов нерестилищ. В бассейне оз. Аза- 
бачьего легко выделяются три типа нерестилищ, отличающиеся 
экологически: озерные, на которых преимущественно размножа- 
ются позднемигрирующие субпопуляции (летняя раса), а также 
нерестовые участки, приуроченные к ручьям и «чашам», в кото- 
рых происходит нерест раннемигрирующих групи (весенняя 
раса). 

В июле — августе 197 
режим нерестилищ разного т! 


8 г. был обследован физико-химический 
япа [Новосельская и др., 1982; 
табл. 15] — измерялись концентрация водородных Жан 
жание кислорода и температура В водной ое ь ах 
гнезд. Два последних параметра считаются наи ол а Е 
в дифференциации популяций нерки в связи с типа» р 


лищ [Рябова и др., 1978]. == 
Табличный я: иллюстрирует Е Сны 
химических характеристик как между отдельный р \ 


илищ; особенно ощути- 
Е группами нерестилищ, \ 
А >. я максимальна в озере. Сбор 


ма разница по температуре, котора е р 
ВВ та организован таким образом, чтобы мак 
симально охватить биологическую и он тире неН СНЫ 
ольк . 
ность азабачинского стада нерки нет 
во времени, из года в ГОД повторяя стандартные анализы на од 
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Таблица 15. Физико-химические характеристики нерестилищ нерки 









































+ Нумерация соответствует принятой на рис. 
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бассейна оз. Азабачьего * 

е- | Нот . < | Температура, г: Содерж 
Е Е Дата отбора проб °С РН катоде 
Чаша 2 20 августа 8,2 7,9 93 

24 августа 8,2 ВЫ 10,3 
1 сентября 8,1 7,8 9,8 
к 20 августа 9,7 та: 8,3 
1 сентября — 7,3 ИЕ 
4 20 августа 8,8 7,2 8,9 
5 20 августа 8,6 7,0 8,4 
24 августа 8,6 7,1 8,6 
1 сентября 8,7 7,1 8,5 
15 20 августа 8,2 6,9 8,6 
23 20 августа 8,5 7,6 9,7 
1 сентября 8,4 7,6 10,1 
24 20 августа 8,5 7,0 8,8 
Среднее для чаш 8,54-0,12 | 7,36=0,10 9,0-0,22 
Ручей 1 20 августа 8,3 8,1 11,3 
24 августа 8,2 8,2 13,3 
6 20 августа 9,1 8,1 10,4 
1 сентября 9,1 8,1 10,9 
8 20 августа 10,0 8,0 10,0 
24 августа 9,8 8,1 91 
1 сентября 9,9 8,0 9,3 
18 20 августа 9,0 8,1 10,6 
20 20 августа 10,1 8,1 8,6 
Среднее для ручьев 9,17-0,24 | 8,10=0,02 |10,43-0,39 
Среднее для весенней расы 8,83=0,14 | 7,68-50,09 | 9,65=0,25 
Озеро 44 20 августа 133 7,8 9,1 
24 августа 13,1 7,9 9 
1 сентября 13,2 7,9 9,4 
13 24 августа 12,3 8,6 9,2 
1 сентября — — 10,0 
14 20 августа 10,8 8,1 9,0 
24 августа 10,7 8,1 9,4 
1 сентября 10,7 8,0 10,1 
22 20 августа 13,0 7,8 8,6 
24 августа 13,1 7,8 — 
1 сентября 13,0 7,8 — 
25 20 августа 13,2 8,4 8,2 
1 сентября 13,2 8,6 8,0 
Среднее для летней расы 12,47=0,31 | 8,07-50,09 | 9,10—0,20 
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них и тех же нерестилищах; однов] 
производилась идентификация ге 


морфным локусам. В итоге мы располагаем в настоящее врем 
уникальной информаций, которая позволяет провести вые 
о полное сопоставление природной картины распределения ал- 
лельных частот с математическими моделями подразделенных 
популяции, основное внимание уделяется островной модели 
С. Райта. | 
Однако из содержания первой главы очевидно, что примене- 
ие Рзт-статистики С. Райта возможно лишь в том случае, если 
заранее есть уверенность, что. исследуемая ситуация действи- 
тельно генетически стабильна. Косвенные аргументы в пользу 
устойчивости структуры популяции нерки 03. Азабачьего были 


рассмотрены выше. Стратиграфия четвертичных 
Камча 


›еменно в каждой выборке 
нотипов рыб по обоим поли- 





отложений 
тки свидетельствует также о том, что оз. Азабачье как 
водоем, мало отличающийся от современного, сформировалось 
уже по меньшей мере 5—7 тыс. лет назад [Брайцева и др., 1968; 
Куприна, 1972]. Если оценить средний репродуктивный возраст 
азабачинской нерки в четыре года, то ясно, что за время сущест- 
вования стада в условиях изоляции сменилось более тысячи по- 
колений — срок, достаточный для развития стационарного гене- 
тического процесса, с учетом эффективного размера популяции 
и при уравновешивании случайного дрейфа миграцией генов. 

Но, конечно, прямые доказательства генетической стабильно- 
сти популяции можно получить, лишь сопоставляя распределе- 
ния генных частот на соответствующих временных «срезах» — 
«поперечных сечениях» через структуру подразделенной популя- 
ции [Алтухов, Рычков, 1970]. Как уже указывалось, нами сдела- 
но семь таких срезов, позволяющих оценить распределения ге- 
нотипических и генных частот не только в смежных, но и в по- 
следовательных поколениях (табл. 16). | 

Даже при беглом анализе табличного материала можно ви- 
деть отсутствие различий между поколениями разных лет как 
в отношении средних значений, так и межгрупповых риа 
аллельных частот обоих локусов, несмотря на по обнару- 
живаемую генетическую неоднородность стада *. ООВ 
особенно хорошо выражена для локуса рай. По локуС) &т В 
1979 г ив 1979 г. статистически значимая гетерогенность не на- 
блюдалась, однако такого рода отклонение не море Е тиять 
на сделанный вывод: чтобы считать гетерогенность доказанной, 
сии бнаружить по любому полиморфному гену. Для 

достаточно о ру ажен внеш- 
других же генов, особенно если полиморфизм и выр а 
не и нет оснований допускать дифференциальну мА Аат 
—_ К (9: — 9-21; 
9(1— 9) 
где {— порядковый номер субпопуляции; Кр— число субпопуляций; 9: — 


оценка частоты гена в 2-й субпопуляций; Ч— средняя частота того же гена 
во всем стаде; л; — число исследованных особей. 











< т 
Е . сь по формуле = ых 
` Значения хи-квадрат рассчитывались бов 
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уу 10 генетические параме ры стада 
Та ные популяционн Ч 
олица 16. Основ опу о 


оз. Азабачьего 



























5 2 Тест на гомогенность диспер-| Тест на 
6 п 4 бу сий (критерий Бартлета) Гомоге, | 
р: е: ы НОСТЬ стада 
й т 50, 18+ 
7 14 | 737 | 0,65 |0,0074 | 
г п 20 | 1022 о не а 
©. ) Ю 
г. Г то 0,66 |0,0076 | 2,70< 20,5 (6) = 12,60 | 45 5дны 
41977 | 19 | 934 | 0,65 | 0,0084 ыы 
1978 | 23 | 1244 | 0,65 | 0,0074 ож 
1979 | 14 | 846 | 0,65 |0,0094 не 
* 
Всего| 125 | 6466 | 0,65 |0,0076 427, 94 
у * 
Раш | 1971 | 44 | 748 | 0,79 |0,0028 т 
1972 | 20 | 1004 и. р и 
981 | 0,79 |0, : у 
ни Г в 0,78 |0,0039 | 9,21 <х2,5 (6) = 12,60 и 
1977 | 19 | 936 | 0,84 |0,0032 т 
1978 | 23 | 1244 | 0,77 | 0,0025 т 
1979 | 14 | 846 | 0,78 |0.0018 тив 
Всего| 124 | 6403 | 0,78 |0,0033 247,3 






















Условные обозначения: К 


2 
Е межпопуляционная варианса частот генов. 


“—Р < 0,05; ** р < 0,01; *** —Р < 0,001. 


— число субпопулявий; п — число исследованных особей. д сред- 
няя частота гена; с 





нотипов, межпопуляционная изменчивость 
рована давлением стабилизи 

самом деле, если мы 
дим межлокусные отличия 
Гай более вариабельны по 


может быть замаски- 
рующего отбора. : 
снова обратимся к табл. 16, то УВ: 
варианс: аллельные частоты в локусе 
сравнению с локусом Рот, и такая 
картина устойчиво сохраняется на протяжении всего периода ис- 


следований. Более того, во всех случаях при исследовании рас- 
пределений генотипов Рот наблюдается или соответствие гаме- 
тических частот зиготи 


ди — Вейнберга, или даже избы 


ток гетерозигот, как это харак- 
терно для распределений в выборках 1973, 1974 гг. и для 
объединенных за весь период исследований (табл. 17). Эти фак- 
ты весьма 


напоминают типичную хартину сбалансированного 
полиморфизма, поддерживаемого за счет отборного преимуще- 
ства гетерозигот. Вероятно, отбор того же типа влияет и на рас- 
пределение генотипов Г.А, однако его интенсивность должна 
быть меньше, так как по этому локусу наблюдается системати- 
ческая нехватка гетерозигот — указание на эффект Валунда. 
Таким образом, предварительный эчай проделанной работы 
показывает, что, несмотря на ярко выраженные межпопуляцион- 
ные различия частот генов, система субпопуляций как целое 
потается генетически неизменной в исследованном интервале 
поколений. Кроме того, существенные, из года в год повторяю- 
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> бачьего 
р 2 р иях стада нерки 03. Аза 
Габлица 17 Распределения енотипов и частоты енов (9) в локусах Тай и Рот в субпопу ляц 


=—— 








Гав 





: ‚о . 4А 
Ву В: В: Ву В; Ву | $ 








327 319 ВЛ 
Е 3,4 | 330,7 85,2 
315,4 488,0 | 158,6 593, 56, 53, 
427 461 419 | ‹ 0,7864 
4973 т 
429,3 | 456.4 | 424,3 9, 4, 
1974 296 302 18 ; 0,7797 
295,5 | 302,9 71,6 00,3 31. 
1977 409 410 445 
403,6 | 420,8 | 109,6 
1978 534 538 172 
518,3 | 569,4 | 156,3 
4979 373 349 424 
354,3 | 386,4 | 105,3 
Всего 2752 2846 868 


Е 2695,7 | 2958,6 | 814,7 
лет 


0, 7941 














0,7844 








п — чи. ло проанализированных рыб. 














шиеся межлокусные отличия варианс концентраций те 
указывают на неодинаковый вклад уча и систематически 
факторов в поддержание полиморфизма изученных локусов. 

Воспользуемся теперь (см. главу Г) стационарными Функция. 
ми С. Райта (36) и (37) для аппроксимации эмпирических рас. 
пределений частот генов обоих локусов. Чтобы построить теоре. 
тические кривые, необходимо располагать значениями М№,, Чит, 
Наш материал позволяет оценить два первых параметра, тогда 
как значение коэффициента миграции взято из исследования 
Хартмана и Рэли [Нагётапи, Ка]еой, 1964]. Авторы изучали 
устойчивость инстинкта дома у нерестовых субпопуляций нерки 
в озерах Брукс и Карлук (Аляска) и установили, что «блужда- 
ние» («5{гаушо») производителей в этот период не превышает 
3$. Дополнительный анализ этих же материалов позволил нам 
заключить, что обмен между субпопуляциями может быть оце- 
нен средней величиной порядка 2%. Близкая оценка получена 
теперь С. М. Коноваловым и для нерки оз. Азабачьего. 

Соответствующие расчеты, выполненные для всей совокупно- 
сти нерестовых субпопуляций, показали, что при т==0,09 в слу- 
чае с локусом лактатдегидрогеназы наблюдается согласие меж- 
ду эмпирическим распределением субпопуляций и ожидаемым 
стационарным в предположении селективной нейтральности это- 
го полиморфизма (у*=10,1 <, =12,6; 4. =6; рис. 39, А). 
В то же время фактическое распределение частот генов фосфо- 
глюкомутазы достоверно отличается от ожидаемого стационар- 
ного: Х=35,9 >72, и, = 16,3; 4. —3 (рис. 39. Б). 

Трактуя такое несоответствие как указание на давление сил 
отбора, мы определили значения приспособленностей генотипов, 
решив уравнение (37): №,.=0,987; №,,=1,048; \,,—0,861. 

Принимая приспособленность гетерозиготы за 1, находим 
У —=0,942; Ив=1,000; И„„—0,825. 

Эти оценки свидетельствуют, что генотипы локуса фосфоглю- 
комутазы находятся под сильным давлением стабилизирующего 
отбора, направленного в пользу гетерозигот. Однако введение в 
модель фактора отбора улучшает также аппроксимацию и для 
частот генов Гай. В этом случае И, =0,98; №,,.—=1,00 и 
У», =0,97 (в нормированном виде) при Хх —=3,04= 5, = 
==12,6; 4.|.=6 (рис. 39, 4). 

Поскольку точное определение коэффициента миграции ге- 
нов для нативных популяций большинства видов (исключение 
составляют лишь популяции человека) необычайно сложная и 
трудно разрешимая задача, полученные выше оценки было не- 
обходимо проверить любым подходящим независимым путем. 
Таких приемов анализа может быть два. Во-первых, устойчивые 
различия в межпопуляционных дисперсиях аллельных частот 
двух изученных локусов могут быть использованы для предпо- 
ложения об их болышей или меньшей нейтральности [Рычков, 
1969] и соответственно для оценки входящего в уравнения (36) 
и (37) параметра структуры №т через межгрупповую вариансу 
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Рис. 39. Распределения нерестовых субпопуляций нерки оз. Азабачьего в со- 
ответствующих диапазонах аллельных частот локусов лактатдегидрогеназы 
(А) и фосфоглюкомутазы (Б) 


В обоих случаях гистограммы — эмпирические распределения; сплошные кривые — ожи- 
даемые на основе уравновешивания дрейфа генов миграцией; прерывистые кривые — ожи- 


даемые в предположении объединенных эффектов дрейфа, миграции и отбора. Остальные 
объяснения в тексте 


частот (см. 39) в наиболее варьирующем локусе (Гай); затем 
эта величина может быть использована в уравнении (37). Во- 
вторых, поскольку для стада как целого обнаруживается посто- 
янство распределений частот генов ФГМ в поколениях с ясно вы- 
раженным избытком гетерозигот, имеется возможность оценить 
значения приспособленностей генотипов рае оно из со- 
отношения их фактических и ожидаемых (из уравнения Харди — 
Вейнберга) численностей. 

Нами были использованы оба этих пути и оба они показали 
практически полное совпадение оценок И с предыдущими; одно- 
временно мы видим фактическую идентичность оценок равновес- 
ной частоты а со средней частотой этого аллеля в И 
ной популяции (табл. 18). Стало быть, нами получены доказа- 
тельства эффекта сверхдоминирования в поддержании полимор- 
р о: бнаружить только благодаря за- 

Очевидно, что это удалось обнару 

ан й бора материала, предполагаю- 
ранее спланированной системе с р у т 
енетической структурой хорошо 
щей длительное наблюдение за Г оз пос знодхолейи- 
охарактеризованной нате р. и более детальный 
зво ати несколько дальше и провест 

а р в последовательных поколени- 
анализ распределения генотипов 

а й же с учетом микрогетерогенности 
ях системы популяций, а так енота: 
среды, характерной для нерестилищ Р 
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Таблица 18. Значения № для генотипов локуса Рет, определенные 











различными методами ых 
Равно 
г Значения (стащионарнен) обода 
Способ определения Генотип 1% частота гена, тота тай 
Ч А, 
Через решение функций С. Рай- АА 0,942 
та, Мт найдено по экологиче- АВ 1,000 0,756 0,782 
ским данным ВВ 0,822 
Через решение функций С. Рай- АА 0,937 
та, Мт найдено из дисперсии АВ 1,000 0,766 0,782 
генных частот в локусе Гай ВВ 0,799 
Через отношение фактических АА 0,943 
и ожидаемых численностей ге- АВ 1,000 0,782 0,782 
нотипов ВВ 0,796 








Общее представление о генетических параметрах субпопуля- 
ций, привязанных к различным нерестовым участкам, дает 
табл. 19. Из нее следует, что если по частоте аллеля Рот-А зна- 
чительных различий между нерестилищами не наблюдается, то 
для локуса ГАЙ картина иная; по крайней мере при сравнении 
популяций чаш и ручьев с озерными популяциями видна выра- 
женная локальная дифференциация. 

„При сопоставлении фактических и ожидаемых распределе- 
нии генотипов лактатдегидрогеназы всюду прослеживается де- 
фицит гетерозигот, особенно ощутимый для субпопуляций чаш 
и стада как целого. Для распределения генотипов Рет картина 
иная: для субпопуляций чаш и ручьев характерен избыток гете- 
розигот, в то время как распределение генотипов в озерных суб- 
популяциях не отличается от ожидаемого по Харди— Вейнбергу. 

Из анализа этих данных можно сделать обоснованное пред- 
положение о значительно большей подверженности стабилизи- 
рующему отбору генотипов локуса Рет, нежели Гай, по край- 
неи мере на чашах и ручьях. 

Что же касается распределения генотипов Рат в субпопуля- 
циях, привязанных к нерестилищам озерного типа, то в этом 
случае давление отбора не должно быть столь велико. Такого 
рода заключению соответствуют и оценки генетической вариан- 

сы по локусу Рат (табл. 20), которая оказывается минимальной 
для чаш и ручьев и максимальной для озерных субпопуляций, 
хотя различия и не столь велики. Сопоставление варианс по ло- 
кусу ГАЙ вскрывает более рельефную дифференциацию между 
тнпами нерестилищ: максимальная изменчивость характерна 
для озерных субпопуляций, промежуточная — для ручьев и ми- 
нимальная — для чаш; различия высоко достоверны. 

Таким образом, теперь появляется возможность уточнить 
сделанный ранее вывод об интенсивности отбора по локусу Гай 
и допустить, что по крайней мере на чашах его давление может 
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Таблица 19. Распределения \&нотипов и час 
ы а ет р 
в субпопуляциях нерки, предпо* стоты генов локусов [4 и Рет 


тающих различные типы нерестилищ 








] 
Лактатдегидрогеназа 
| Гацотип 
> 
ВьВ, В:В1 к ВаВ 
Чаши 827 [1080 | МЗ 
805,40 | 1123,08 394,5 0,5892 
Ручьи 654 778 238 
652,41 | 783,18 | 235,44 0,6246 
Суммарно («весенняя» 1481 1858 651 
раса) 1455,66 | 1908,67 | 625,67 0,6040 
Озеро («летняя» раса) | 1258 957 200 > 
1244,02 | 974,96 | 191,02 0,7185 


Стадо в целом 2734 2845 854 р Е 
2723,2 | 2903,1 | 773,7 | 6100 | 0,6523 


Исследованные типы 
нерестилищ 




















Фосфоглккомутаза 





Исследованные типы 


Генотип 
нерестилищ 








АА АВ ВВ 





Чаши 1350 886 80 
1388,40 | 809,79 | 118,14 


Ручьи 934 618 80 
946,72 | 592,56 | 92,72 





Суммарно («весенняя» 2284 1504 160 { 
раса) 233А ‚67 | 1402,66 | 240,67 20,61 


Озеро («летняя» раса) а В а 0,8004 | 0,00 


Стадо в целом 3819 2274 255 09 |4 
3869,2 | 2471,2 | 304,6 0,78 3,32 























быть более значительным. Точно так же более дифференциро- 
ванный подход требуется и для получения ОЦЕНОЕ № для гено- 
типов фосфоглюкомутазы. Это соображение можно проверить 
двумя путями: 1) через анализ корреляции частот генов на од- 
них и тех же нерестилищах в последовательных поколениях (на- 
пример, 1972—1977, 1973—1978, 1974—1979 гг.) и 2) через ана- 
Лиз спределений. 

ЕВА В генных частот в одних ы тех же 
субпопуляциях в последовательных поколениях дает качествен- 
ную оценку, так как очевидно, что чем НЕ ен 
стабилизирующего отбора,. тем больше должна О повторяе- 
мость концентраций генов в одних и тех же суобпопуляциях. 
И действительно, полученные результаты находятся в полном 
соответствии с этой моделью (рис. 40): коэффициенты внутри- 
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ляционно-генетичесхие параметры стада 




















Таблица 20. Основные попу. нерки 
оз. Азабачьего, характерные для разных типоз нерестилищ 
ыы Е 2 Тест на гоу 
ее кв Г ° 9 | енко 
Чаш 44 | 2320 10,5892] Чаша— ручей м” 
2 4,98 * 
[ай | Ручей 32 | 1670 |0,6246| Чаша—озеро |0,0043)8,62> 42.5 (2) — 
| 87,58 *** =5,99 
Озеро 48 | 210 10,7185 Ручей—озеро 10,0058 
39,69 *** 
Рет | Чаша 4& | 2316 |0,7742] Чаша-—ручей 10,0026 
0,78 
Ручей 31 | 1632 |0,7616|] Чаша—озеро |0,0029 1,46< 720,5 (2) = 
4,75 * =5,99 
Озеро 48 | 2397 |0,8004| Ручей—озеро |0,0037 
8.22 ** 




















Условные обозначения: Еф оценка разности частот геков по критерию Фишера. Остальнье 
обозначения как на табл. 16. 





и, 4, Корреляция ч 
оубопуаяций нерки на 


|5. 8 - частоты аллеле 
ГДЕ-то же для каст 


парной корреляции оказались достаточно высокими и достовер- 
ными для чаш и ручьев (соответственно -0,51* и —0,81**), не: 
достоверными для озерных нерестилищ (/—=—0,13) по локусу 


Рет и недостоверными для всех типов нерестилищ, кроме чаш, 
пс локусу Гай. 


Любопытно, что если для субпопуляций чаш корреляция ыы подвержен 
оказалась положительной, то для субпопуляций ручьев ее знак иивается ДЛЯ 06 
поменялся на обратный. Этому факту можно дать следующее _ В случае 
объяснение: по-видимому, отбор носит универсальный характер “Ах анболь А 
и сдвигает аллельные частоты в каждой субпопуляции и в каж- нк ЗН 
дом поколении к точке равновесия (см. главу 1), единой для “ 3 тете 
всего стада или для такого целостного компонента его структу- А г рез 4 
а а и например, совокупность рано нерестящихся Ра “мы 

у весенняя раса). Если эта модель справедлива, то м 


надо ожидать, что различия между аллельными частотами в од- 





них и тех же субпопуляциях в двух последовательных поколе- \ А ие 
ниях будут тем значительнее, чем дальше от равновесной точки а аа 
Е популяция в предыдущем поколении. В этом случае, К ОХ к. о 

и в предыдущем поколении частота аллеля была ниже равно- у В т 

весной, то в следующем поколении она должна увеличиться, ес- у дю 
ли выше равновесной — то уменьшиться. р а бы 
а ео данные, представленные на рис. 41, нахо- А и и 
летво - ответствии с этим ожиданием, полностью удов- ы Ан < 
р ряя также всем сделанным выше выводам о возможных ау а о 
различиях в давлении отбора на оба локуса соответственно ти- Ч ых 

пам нерестилищ. Мы ясно видим, что по локусу ЛДГ ожидае- м в к 
мая связь отсутствует для субпопуляций летней расы и наблю- км а Ры 
дается лишь для популяций весенней расы, в то время как по а а 
110 м 

м м 


к (2) 


сталь 


Стове- 
[не 
локус 
ие чаш, 


уеляция 





Рис. 40. Корреляция частот генов в последовательных поколениях отдельных 
субпопуляций нерки на одних и тех же нерестовых участках 


А, Б, В — частоты аллелей ГАН соответственно для субпопуляций чаш, ручьев и озера: 
Г, Д, Е— то же для частот аллелей Рат. Остальные объяснения в тексте 


более подверженному отбору локусу ФГМ корреляция просле- 
живается для обеих рас, а сила связи оказывается максималь- 
ной в случае весенне-нерестующих субпопуляций, испытываю- 
щих наиболее значительное селективное давление. 

Оценим теперь соответствующие коэффициенты приспособ. 
ленности через аппроксимацию эмпирических распределений ча- 
стот ожидаемыми стационарными; параметр №т находится из 
Езт-статистики распределения частот генов ЛДГ в озерных суб- 
популяциях нерки (табл. 21). | 

Таким образом, используя разные методы, удается получить 
совпадающие оценки коэффициентов приспособленности геноти- 
пов обоих локусов и, мало того, выявить также более тонкую ге- 
нетическую дифференциацию популяций по типам норе 
Эта дифференциация (и соответствующие различия ) хорошо 
увязывается с состоянием среды. По крайней мере даже в об- 
щем плане очевидно, что экологические условия в озере — «озер- 
ная среда» — более нейтральны по сравнению с ручьями и ча- 
шами, с их менее устойчивым водным режимом и сопутствую- 
щими ему колебаниями температуры и других и, 
ских параметров в различные сезоны года, и ше ры арын: 
совпадающий с ранним ое (эмбр 

иональны й з 
д, Па ПОТ вопросом, какие же параметры среды 
могут выступать как факторы отбора генотипов двух изучен- 
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м. 9, Корреляция меж 
фиутаюкомутазы (Г 

| СОЗ участков 
Зависимость между отклонением частоты гена 9: от равновесной д 


И 
еее № |‘ -америура; В, Д—к 
в данном поколении (9:—9, абсцисса) и разницей между частотами генов в | Ур д 


предыдущем и последующем поколениях той же субпопуляции (4:4 —4ь 
ордината) (гл =— 0,70 ***, Тв=— 0,50; гв=— 0,62 **, гк ———0,75 ***) 


И 
т РЕН 
АБВ соответственно весенние, летние популяции и стадо как целое, локус ГА; 

Е — то же для локуса Рат 


Рис. 41. 


может осуществляться раз- Ч 
ание связи между парамет- 
разных стадиях онтогенеза. 
жет быть велико, а влияние 1 
› исследуем все же связь между частотами ал- 


Я 
приспособленностей популяций нерки на | 
нерестилищах разного типа 





Коэффициенты приспособленностей генотипов по локусу % 
Исследуемая группа В 2 Зереены АНИ | 
бют тай Рат 
ЕТ ТИВ 
| вв | вов’ Аи ъ ав |5 ВВ | 
И 








Чаши 0,90 
Ручьи 0,98 





) 0 
1,00 0,97 0,94 1,00 0, 
Весенняя раса, 
суммарно 0,94 К 
` 8 
Летняя раса и к 0,99 1,00 0,97 м \ $ 
Стадо в целом * 0,98* 











77 90 
Рис. 42. Корреляция между“ частотами аллелей лактатдегидрогеназы (А—В) 
и фосфоглюкомутазы (Г-—Е) и рядом физико-химических параметров нере- 
аВНОвеСНОЙ 4 стовых участков 


Л, Г— температура; Б, Д — концентрация водородных ионов; В, Е — содержание кисло- 
Й 
|4 2 % 
й 
6 
465 67% 
457 44 47% 455 4 


ЕЕ 2% [4в-В в субпопуляциях нерки, отличаю- 
Рис. 43. Р тоты гена ы 
- 83. Распределение час 
аи ых уляции © избытком самок. /, 4 — весенняя раса: 
ата )=3,84; 2,5 — летняя ра- 


‘ами генов 3 


рода 


40 


А— популяции с избытком самцов, Б Я ь 
1-п=21, У, = 0,0038, 4— п= 18, узо, б0м, Х 


- = 0,0011, 2 
98:2 —п=- 12, У, 0,0054; 5 — п=3, Уч там ее 
у = 6,0088, == ТА, = 6, 
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=4,27>Ж%, ов (1 
1,3<42 ов) = 3,84; 3, 6 — стадо как 





Целое: 3 —ип;= 33, У = 0,0089, 6 —п= 21, 








Таблица 22. Суммарные по локусам [ав и Рат уровни гетерозиготноети т 


особей разного пола в популяциях нерки (в соответствии с распред 








еленияму 
на рис. 44) 
Самцы Самки 

о 

г «мелкие» «крупные» 

од иоследо- | в. 
вания и Гетеро. 
Величина Гетерози- Величина Гетерози- | ВЫборки, ЗИГОТНОСтЬ 
выборки, экз. | готность | выборки, экз. | готность кз. 








1971 62 0, 74 205 0,62 275 0,63 
1972 209 0,66 121 0,63 324 0,66 
1973 71 0,69 981 0,65 391 0,67 
1977 71 0,70 255 0,53 474 0,63 
1978 202 0,61 317 0,60 571 0,65 
1979 90 0,65 226 0,63 318 0,65 
Суммарно 705 0,67 1455 0,61 2353 0,65 


Примечание. Статистический анализ дает следующие результаты (критерий «хи-квадрат»): 
1) мелкие самцы — крупные самцы — 8,45 (р< 0,01); 2) крупные самцы — самки — 6,86 
(р < 0,01); 3) мелкие самцы — самки — 1,00 (р > 0,05). 





с 


лелей обоих локусов и такими физико-химическими особенностя- 
ми нерестовых участков, как концентрация кислорода, рН и тем- 
пература в нерестовых буграх нерки (рис. 42). Видно, что, в т0 
время как с концентрацией кислорода частоты аллелей обоих 
локусов никак не связаны, с температурой очевидна достоверная 
корреляция: для ФГМ г—=0,60 (Р< 0,05) и для ЛДГ— 0,85 (Р< 
<0,001). Выявленная связь напоминает клинальную — частоты 
аллелей как локуса Рат, так и (особенно) локуса Гай градуаль- 
но изменяются в соответствии со снижением температуры воды 
в нерестовых буграх в направлении от озерных нерестилищ К 
чашам. Достоверной связи между частотой аллеля Рат А и зна- 
чениями рН нерестилищ не обнаруживается, однако в случае с 
Гап-В’ коэффициент корреляции оказывается равным 0,54, т. е. 
при данной величине выборки (и=14) находится на пороге до- 
стоверности; этот вопрос должен быть изучен дополнительно. 
В настоящее время нами исследуется также вопрос о времени 
действия отбора: по-видимому, он наиболее эффективен на са- 
мых ранних стадиях развития, так как в период катадромной 
миграции молоди присущие ей распределения генотипов уже 
практически не отличаются от соответствующего распределения 
у производителей [Новосельская и др., 1982]. 

Детальный анализ распределений генотипов двух белковых 
локусов в системе популяций во времени и в пространстве поз- 
воляет не только подойти вплотную к пониманию и количест- 
венной оценке основных факторов, ответственных за поддержа- 
ние биохимического полиморфизма. Одновременное исследова- 
ние изменчивости морфобиологических признаков каждой 
субпопуляции дает нам также возможность связать «микроско- 
пические» параметры системы популяций (генотипические и ген- 
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Рис. 44. Распределения длины тела самцов (сплошная линия) и самок (пре- 
рывистая линия) в размножающейся части системы субпопуляций неркн 
03. Азабачьего 








8 % ь 
По оси абсцисс — длина тела, мм; по оси ординат — частота, № (построено по данным 


С. М. Коновалоза) 











ные частоты) с ее «макроскопическими» параметрами, так 
например, как пол, возраст и размеры тела производителей, Ре 
зультаты такого рода анализа, представленные здесь в 
табл. 22 и рис. 43, показывают, что между группами СУбпопудя. 
ций нерки, отличающимися соотношением полов, Существуют 
различия в вариансах генных частот; по локусу ГАЙ они Ока. 
зываются максимальными для субпопуляций с выраженным из. 
бытком самцов. Точно так же анализ распределений генотипов 
по двум локусам одновременно устанавливает характерные раз. 
личия между особями разного пола: если гетерозиготность са: 
мок (особи, средние по размерам тела; см. рис. 44) из года в Тод 
остается более или менее постоянной, то гетерозиготность сам. 
цов варьирует во времени и между размерно-возрастными груп- 
пами (см. табл. 22). Что это может означать? Я полагаю, не что 
иное как различия в приспособленности, которая постоянна для 
самок и флуктуирует у самцов, чьи крупные особи хотя и обла- 
дают репродуктивным преимуществом [Май 5еп, 1962; Напзоп, 
ЗшИЬ, 1967], но это наблюдается не всегда, и в маловодные го- 
ды репродуктивный успех может сопутствовать группе мелких, 
быстрорастущих и раносозревающих самцов. Их повышенная 
гетерозиготность в таких случаях может играть важную роль в 
обеспечении генетического разнообразия и, следовательно, до- 
статочно высокого уровня приспособленности последующего по- 
коления. Эти вопросы более детально исследуются нами в на- 
стоящее время в связи с системой ассортативных скрещиваний 
У этого вида тихоокеанских лососей и влиянием селективного 
промысла на структуру популяций”. Очевидно, что картина от- 
бора в системе субпопуляций оказывается весьма своеобраз- 
ной, включая и дифференциацию в его направлениях и интен- 
сивности для разных локусов и особей разного пола, отличия 
того же типа на разных стадиях онтогенеза, в разных условиях 
среды и т. п. Очевидно, что баланс этих сил в сочетании с дрен- 
фом генов в рамках популяционной системы может создавать 
общее впечатление нейтральности полиморфизма, как это воз- 
можно допустить для локуса лактатдегидрогеназы. В этих усло- 
виях равновесной частоты гена может и не быть, однако систе- 
ма популяций, как мы видели, устойчиво поддерживает сред- 
нюю частоту гена и ее межгрупповую вариансу. 
Что же касается изменчивости в локусе ФГМ, то эти данные, 
с нашей точки зрения, имеют принципиальное значение для 





ния генотипов локу 


соким уровень гете 
формы нерки, которая весь свой жизненный цикл проводит в пресной воде, 
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И ыь ^Сибования В поддержании биохимическо- 
Учитывая накопленный опыт, п 

рокое рассмотрение механизмов 

белков в природных популяциях. 


редпримем теперь более ШИ- 
поддержания полиморфизма 


ФАКТОРЫ И УСЛОВИЯ, 
ОТВЕТСТВЕННЫЕ ЗА ПОДДЕРЖАНИЕ 
БЕЛКОВОГО ПОЛИМОРФИЗМА 
В ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИОННЫХ СИСТЕМАХ 


Хотя сверхдоминирование представляется одним из наибо- 
лее важных условий сохранения устойчивого полиморфизма бел- 
ков, до сих пор было получено немного ясных данных на этот 
счет. Поневоле приходится согласиться с Р. Левонтином [1978], 
что для демонстрации однолокусного гетерозиса в природных 
популяциях наиболее часто выставляют «старого заезженного 
Буцефала» — серповидноклеточную анемию, связанную с поли- 
морфизмом гемоглобина в некоторых этнических группах чело- 
века. Возникает, однако, вопрос: чем вызваны такого рода труд- 
ности? Действительной ли редкостью балансирующего отбора в 
пользу гетерозигот как основного фактора поддержания биохн- 
мического полиморфизма природных популяций или же недо- 
статками самих исследований? 

Результаты настоящей работы, с моей точки зрения, свиде- 
тельствуют в пользу второй альтернативы: как оеЗАоЬ, в по- 
пуляционно-генетических работах преимущественно и 
не реальные популяции, а случайные вы ее 
не позволяющие составить адекватного суждения о 
генетических процессов, протекающих в нативных популяц 
ных системах. - 

В предыдущих публикациях [Алтухов, 1969, 7] мы уже 
Алтухов, Рычков, 1970; Алтухов, Пудовкин и др., а 

: о обстоятельство, в связи с чем 
обращали внимание на эт С ет лишь заметить, что рас- 
нужды к нему возвращаться. следу ЕС ЧЕРНОВ 
смотренные выше материалы мо те условия, которые долж- 
Это делалось раньше, демрястриру а эффектов отбора 
ны быть соблюдены в попытках обнаруж 


т ни < характеризова- 
я и должна быть хорошо охар р 
з ле. ы 
к историко генетически стабильной 
. р < гументы 
ар. необходимы достаточно веские аргу 
край 


‹ой ости. : 
. „-- Я ЕН располагать ть СОЯЬ 
4 ыы ыы тм у ган 
внут енней субпопуляционной структ) и р. 
алерваиев так, чтобы она была по возм 
ы 


времени. 
теризована как в пространстве, так и во вр 
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Только при таком подходе можно удовлетворительно 
браться в генетике изучаемой популяции и поваенаа ве диф. 
ференциация не исчерпывается вкладом какого-нибудь одного 
фактора, будь то отбор, миграция или случайный дрейф генов, 
а определяется сложным переплетением их взаимодействий, у 
конечном счете обеспечивающих генетическую устойчивость си. 
стемы во времени и в пространстве. 

Работа с такой системой на основе сформулированных Выше 
требований представляется несравненно более важным Услови- 
ем успеха в постижении особенностей генетических процессов В 
природных популяциях, нежели крен в сторону непрерывного 
увеличения числа электрофоретически разделяемых белков, как 
то видно в настоящее время в ряде публикаций зарубежных 
[№ 1, 1975; Левонтин, 1978; АПепдогЕ, 1981; и др.] и отечествен- 
ных авторов [Кирпичников, 1979]; это можно хорошо иллюстри- 
ровать результатами исследования Левонтина и Кракауэра [1е- 
\опИп, КгаКацег, 1973]. В их работе был использован подход К 
оценке возможного давления отбора через анализ средних зна- 
чений стандартизованных генетических варианс по совокупности 
изученных локусов. Если для каждого отдельного локуса опре- 
делить величины Рзг“, то их разброс в случае нейтральной эво- 
люции должен определяться только ошибкой выборочности. Ес- 
ли же уровень генетической дифференциации достоверно раз- 
личен для разных локусов, то причины этого могут лежать в их 
неодинаковой подверженности давлениям отбора, отличающим- 
ся как по типу, так и по направлению. 

Левонтин и Кракауэр применили этот подход к оценке поли- 
морфизма белков у О. рзеидообзсига, опираясь на данные ряда 
авторов, и полиморфизма десяти локусов групп крови человека, 
используя материалы Кавалли-Сфорца [СауаШ!-З!огха, 1966]. 
Они установили, что варианса величин [, характерных как для 
генов групп крови человека, так и для белковых локусов дрозо- 
филы в несколько раз выше ожидаемой в предположении слу- 
чайной дифференциации популяций; одновременно авторы пока- 
зали весьма рельефные различия в величинах Езт для отдельных 
локусов, однако анализ этот не был доведен до логического за- 
вершения, так как «статистический критерий для гетерогенности 
значений /[ обладает достаточной мощностью лишь в том случае, 
если исследовано большое число локусов в популяции; поэтому 
его нельзя применить к данным по другим видам или к элек- 


ео изменчивости у человека» [Левонтин, 1978, 
ЛЕ 


Разо. 


Повторяю, такое заключен 
вестно о подразделенной поп 
нетический процесс в ней ст 
чения Р.тг устойчивы во време 


ие справедливо, если ничего неиз- 
уляции. Но если мы знаем, что ге- 
ационарен и индивидуальные зна- 
ни, то даже и двух локусов бывает 


3 У Левонтина используется символ {. 
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достаточно для того, чтобы извлечь. важную инфс 
боре; выше мы это показали. Б формацию об от- 
Разумеется, возможности такого подхода еще б 

яются, когда число маркеров оказывается аи д уе 
лее интересным, иисути единственным примером т орел 
может служить работа Ю. Г. Рычкова и В А Пере ЕЕ 
[1976; см. также: КусПКоу, ЗНегетеРеуа 1979] по ре 
кумполярных монголоидных популяций Евразии и прое а 
преемственность развития циркумполярной популяции ная 
финального этапа верхнего полеолита (рис. 45). ‘изучив а = >. 
ру и интенсивность миграции генов, оценив величину № а 
дователи рассчитали стандартизованные генетические ариансы 
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во коренного населения циркум- 


нгвистическое дре 
исследовавшиеся популяции [из: 


Рис. 45. Примерное этно-ли 
го проекция на 


полярной зоны Евразии и © 
ычков, Шереметьева, 1976] 


Е 5— ненцы: 6 — энцы; 7 — нганасаны; 


лопари; 2 — коми; 3 — ханты; 4— селькупы; 
$ — долганы; 9 — якуты; 10 — эвены; И ш— юкагиры; 12 — чукчи; 13 — кереки; 14 — коряки; 


15 — 
5 ительмены; /6 — эскимосы: 17 — алеуты 
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для локусов четырех систем групп крови (АВО, ММ№$5, Айезих 
иР), трех белковых систем (Нр, Три Сс), а также для ге 
ствительности к фенилтиокарбамиду (РТС). е 

В среднем на локус уровень генетической дифференциации 
циркумполярной популяции достоверно не отличается от ожида- 
емой в предположении нейтральной эволюции на достаточно 
большом интервале поколений. Однако отдельные локусы, буду- 
чи проанализированы порознь, обнаружили как соответствие 
теоретическому значению Р’зт, найденному из параметров попу- 
ляционной структуры, так и отклонения от него в сторону как 
увеличения дифференциации (дизруптивный отбор), так и 
уменьшения ее (стабилизирующий отбор). На этой основе от. 
крылась возможность сделать оценки селективного давления 
среды $ на изученные локусы, воспользовавшись формулой, из- 


вестной для ступенчатой модели популяционной структуры [К!- 
тига, \\е!$3, 1964; СауаШ-ЗГогра, Водтег, 1971 ]: 


ыы е — о 
АМЕо › 


где [. — теоретическая варианса, а Р — эмпирическая варианса 
частоты гена: 


ре 
вам" 


в которой о— ты ти (1 (1)) +54. 

При частотах генов в точках равновесия величина $ прибли- 
зительно соответствует стандартному отклонению дв» приспособ- 
ленностей генотипов \, (табл. 23). 

Анализируя эти данные, можно допустить давление стабили- 
зирующего отбора по локусам АВО, Р, Т[и Сс, дизруптивного по 

локусу групп крови ЮЙезиз и системе Ге/5. Результаты для 
сцепленных локусов ММ№55 и СсраЕе оказались противоречивы- 
ми, так как одни их гаплотипы имеют достоверно низкие варн- 
ансы, другие характеризуются повышенной изменчивостью, тог- 
да как третьи по этому признаку достоверно не отличаются от 
величины Рзг, ожидаемой согласно нейтральной модели. Понят- 
но, что при детальном анализе можно полнее разобраться в вы- 
явленной ситуации, однако важно другое — рассмотренные здесь 
подходы действительно дают нам более широкие возможности 
биологически осмысленной интерпретации картин биохимическо- 
го полиморфизма популяций, нежели исследования, в которых 
ничего неизвестно о популяционной структуре вида и истории 
самой популяции. На этом же пути приобретает новый смысл и 
вопрос о возможном числе сверхдоминантных генов и связан- 
ная с ним интерпретация единообразия аллельных частот белко- 
вых локусов, наблюдаемого нередко на громадных ареалах. 


на Чув- 


5 











* Значениями частот прямых (р) и обратных (9) мутаций, входящими в фор- 
мулу, можно пренебречь. 
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Таблица 23. Наблюдаемые ри ожидаемые {, стан 
к з дартизованные ге ‹ 
вариансы генных частот и оценка селективного а 5 м Дины 
г 5 ды 


на анализируемые гены в пределах циркумполярной ния, 
> = * . ЛЯТ 
Евразии [Рычков, Шереметьева, 1976] р Уляции на территории 





Теоретич еское значение вариансь, 


1е— 0,08135 Селективное давле- 


ние природной 
среды, $ 


Локус 











0,0865 
0,0823 
0,0600 


—0,0016 
—0,0088 
0,0415 
0,0027 
0,0169 
0,0365 
ВПези$ й —0,0342 
0,0336 
—0,0211 
0,1145 
0,0787 
0,0203 
‹ 0,0267 
Р .6 0 — 0,0268 
и ь 0,025 —0,С464 
ры Е 0,0111 
Нр 0,0077 
т} т 7 0,001 1,6678 ** 
(с ее ; 0,005 0,1854 








раны 














а й варианос. 
* Уровень значимости Р указан только в случае НЫ: и к. мало по сравнс- 
** Величина 5 оказывается больше единицы лишь потому, что [о чрезмер,! 


нию с |+. 
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Конечно, если опираться на оценки СИА и 
ваемые в работах представителей кас АО особей), то, 
балансовой школ (сотни тысяч и даже = и в самом деле ока- 
как мы видели, объем сегрегационного ет етаясавеы 
зывается непомерно велик даже при весь что таких гигантских 
Эффициентах отбора. Но все дело в ых силу подразделенно- 
нативных популяций в природе НС. 


ий весьма огра- 
сти они представлены множествами И ииусении = в 
ниченного эффективного и общего а навливаться за счет при- 
и Г мирать, снов я численности 
О ЕЛИ оВНВЬ сильные а ее ежу 
Е репродуктивный период. Прав, Ре отсутствие пространст- 
м йтралис 5 
« 1» и «нейтр миграцией, и при 
венной дифференциащии нередко Нет - 
и 
этом считается, что дос 


таточно буквально одного мигранта ‚.. 
т терет т я на субпопуля- 
т обы стереть гене ические различи уб л 
коление, Ч 
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Таблица 24. Эффективный размер популяций у различных видов 














;ффективный 
Исследованный вид размер Автор, год 
Растения 
Иипапйиз раггуае 14—27 МЕН, 1943 
Р№Шох рИоба 75—282 Геут, Кегз{ег, 1968 
Уоа редаа 205—547 ВеаНе, Сшуег, 1979 
У. гота 167 * 
У. репзуюатса 310 » 
У. Мапае 176 » 
[4 позрегтит сагойтеп5е 4 Кегз{ег, Геуйт, 1968 
1лаёт$ азрега 30—191 Геут, Кегзег, 1969 
Животные 
РогсеШо зсабег 19—180 Вгегегвол, 1962 
Таз [атеЦоза 10—700 ЗРИЕВЬ, 1974 
Сераеа петогай5 236—8 440 | ГатоНе, 1951 
190—12 000| Огеегмооа, 1975, 1976 
Спопагиз Ы4еп$ 50 Алтухов, Лившиц, 1978 
ОгозорйЙа рзеи4ооб5сига 500—1 000 | РоБграюзКу, 1970 
р. 5ибобзсига 400 Вегоп, 1977 
Дейе$ аевурй° 500—1 000 | Табасвы, Роже, 1978 
Еирпуагуаз еайа 10—3700 | ЕнгИсв, 1965 
Опсогпупспиз пегка 200 Алтухов, 1974; Алтухов и др., 
й 1975 
нь 250 | име м 
Р/аусегсиз ехтии$ а о ы 
Миз тизсшиз 10 АНезон 11970 
Реготузси$ ташсша!и$ а 
популяции Мичигана 10—75 Вазтиззел, 1964 
о популяции Аризоны 30—130 Казтиззеп, 1970 
915 сапа4ет$5 98 Сейзь, 1971 


Нативные популяции ЧЕЛОВЕКЕ 
ее 214—266 Сауа!-ЗГогра её а1., 1964 
североазиатские монголоиды 45518 АН 1968 у 

Пле й Рычков, Шереметьева, 1976 

мена индейцев Южной Америки 288—14 400| Мее, Во#тап, 1978 








ни уровне [Левонтин, 1978]. Отсюда делается следующий 
АА. утверждается, что коль скоро миграция столь 
ПИЯ Ме, ространственные различия в генных концентра- 

лу отдельными выборками — это лишь отражение ге- 


терогенности среды с 
т на ареал ных панмиктиче 
ских популяций. реале громадных 


Гетерогенность с 
при детальном из 
взаимодействуют 
а реальные субпо 


реды отрицать нельзя, но, как мы видим, 
учении популяционно-генетических процессов 
ы случайные механические скопления особей, 
пуляционные единицы — элементарные популя- 
ции, характеризующиеся не поведения морфо-фи- 
зиологических свойств. Это вытекает и из наших собственных ис- 
следований, и из других работ, в которых биологии популяций 
уделяется должное внимание [см. Реёгаз, 1967; Зе!апаег, 1970]. 
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в идр, 


и оверетьх я на эти ханвых, то можно показать, что у ши- 
рокого круга организмов — от беспозвоночных до человека — 
оценки №. (Или величины «соседства») ЛЯ нее 
вал от 10 до 10‘ особей с резко выраженной ВОС 
асимметриейи распределения и модой в промежутке 10—900 осо- 
бей (табл. 24; см. также: [Т.апае, 1979]). Это означает, что усред- 
ненная оценка №. для видов, разных по своей экологии должна 
быть найдена как геометрическая или скорее как гармоническая 
средняя, а не как средняя арифметическая. Даже при заведомо 
преувеличивающем допущении, что величина №, составляет 75% 
от общей численности популяции М (более реалистично соотно- 
шение №./М№ в интервале 25—75%), размер популяций, которым 
следует оперировать в формуле (22) (см. главу Г) для определе- 
ния сегрегационного груза, по крайней мере у многих видов дол- 
жен определяться не десятками или сотнями тысяч, а всего лишь 
десятками или сотнями особей; ясно, что в таком случае объем 
груза резко сокращается, а число полиморфных локусов, под- 
держиваемых за счет селективного преимущества гетерозигот, 
значительно возрастает. 


Результаты соответствующих определений величины ег на 
основе реалистических оценок Л! и коэффициентов отбора в поль- 
зу гетерозигот для различного числа двухаллельных локусов, 
эффекты которых на приспособленность мультипликативны, 
представлены в табл. 25. Оценки сделаны также для равновес- 


ных частот аллелей в предположении «симметричного» (р=,5) 


и «асимметричного» (р==0,5) отбора. Мы видим, что при такой 
постановке задачи, ставшей возможной благодаря многолетним 
полевым исследованиям, эксцесс плодовитости для наиболее 
приспособленной особи несомненно оказывается биологически 
«осмысленным», и, следовательно, гипотеза о га ро 
доминирования как механизма поддержания. Е > 
наследственной изменчивости популяций не моб ВЕ 
нута. Это соображение становится еще более и 
если учесть, что объем сегрегационного_ в рых И" рИВЕЬ- 
уменьшается при асимметрии давления и пера Я 
весных частотах, достоверно отличающих - АВВ: м 

Итак, совокупность рассмотренных ыы. м нвеб ра. 
нам с достаточным ЕОВНи. о к популяций следует 
зие частот генов на ареалах ны НН а 
относить за счет СВ бипизирующего ыы а ке Л а ный 
ных миграций. Если этот вене И доступных проверке 
таться предсказать по крайней мере три / ) 


б зличия в уров- 
` полж наблюдаться ра 
следствия. Во-первых, должно ги поздними онтогенетиче- 


нях гетерозиготности между ранним, той же популяции. Во-вто- 
скими стадиями при анализе одной И Же нисах ДОЛЖНЫ, Как 
рых, частоты аллелей в соответствую, 0,5 "В-третьих, можно 
Правило, быть существенно выше (ниже) 7,5. 

Я 


лишь маскирует 
< образие частот › ует 
ожидать, что если такое едино с ны 
субнощеени НЯ структуру, но вовсе не свидете у 
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Г, 
Таблица 25. Эксцесс плодовитости е ° в зависимости от размера популя 


числа сверхдоминантных локусов и коэффициентов отбора против ГомоЗи 









































Число сверх- Общий размер популяций 
о 50 100; 20 | 50 т 
5=5=0,05; р*=0,5 
100 1,84 1,97 2,10 2,26 238 
500 3,93 4,56 5,23 6,17 6.92 
1000 6,92 8,56 10,39 13,11 15'14 
5000 75,72 121,7 187,4 315,6 454,6 
$1=0,01; 5=0,09; р=0,1 
100 1,25 1,28 1,31 1, 34 1,37 
500 1,64 1,73 1,81 1,93 2,01 
1000 2,01 2,17 2,32 2,53 2,68 
5000 4,75 5,63 6,58 7,94 9,05 
Я1==52==0,1; р==0,5 
100 3,40 3,89 4,39 5,09 5,65 
500 15,44 20,84 27,38 38,07 47,95 
1000 47,95 73,31 107,9 171,9 238,2 
5000 5734 14812 35 124 99612 206 640 
$1=0,01; 52=0,19; р—0,05 
100 1,26 1,29 1,32 1,36 1,39 
500 1,68 1,78 1,88 2,00 2,09 
1000 2,09 2,26 2,43 2,66 2,83 
5000 5,18 6,20 7,31 8,91 26,80 
51=0,05; $›=0,15; р—0,25 
100 2,50 2,77 3,03 3,39 3,66 
500 7,79 9,75 11:97 15,33 18,22 
1000 18,22 25,05 33,47 47,48 60,64 
5000 658,9 1343 2566 5607 9692 





„о 
р— равновесная частота одного из аллелей. 


ций, 
тот 





ее отсутствии, то рано или поздно все равно будут обнаружены 
полиморфные локусы более нейтральные и, следовательно, Ха- 
рактеризующиеся большей изменчивостью частот аллелей в про- 
странстве (или во времени). 

Проверке этих идей в последние несколько лет была посвя- 
щена работа нашего коллектива, изучающего биохимический 
полиморфизм нескольких локусов в популяциях горбуши саха- 
лино-курильского региона и Приморья (рис. 46). За прошедшее 
время исследованием охвачено 14 нерестовых стад, оказавших- 
ся довольно близкими по частотам аллелей практически всех ис- 
следованных локусов; интересно, что генные частоты в них до- 
статочно далеки от 0,5 (табл. 26). Значительное единообразие 
частот генов обнаружилось и при сравнении выборок, сделан- 
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с. 46. Локализация по- 
пуляций горбуши (нере- 
стовые реки), изученных 
по совокупности биохи- 
мических маркеров генов 


|—р. Найба; 
2—р. Фирсовка; 
3—р. Бахура; 
4—р. Долинка; 
5—р. Лесная; 

6 —р. Лютога; 
7—р. Ясноморка; 
8 —р. Черная; 

9 —р. Покосная; 
10—р. Аинка; 

И —=р. Буюклинка; 
12 — ключ Холодный; 












































13 —р. Амур; 
14—р. Курилка; 
15 —р. Рыбацкая; 
16 —р. Рейдовая; 
1 —р. Глушь; 

18 —п. Оля 























ных в различных, заведомо изолированных популяциях на про- 
тяжении всего их периода нерестового хода в реки [Салменко- 
ва и др., 1982]. 

Ясно, что картина изменчивости достаточно демонстративна 
для того, чтобы воспользоваться лежащим на поверхности выво- 
дом о панмиксии как основной причине столь слабо выраженной 
генетической дифференциации. Проделаем, однако, дополнитель- 
ный анализ в соответствии с гипотезой о роли стабилизирующе- 
го отбора, сравнив для этого уровни гетерозиготности у произ- 
водителей горбуши и у ее молоди. Если наше предположение 
справедливо, то отбор в пользу гетерозигот должен увеличить 
их долю на поздней стадии онтогенеза. ы 

Такая работа была выполнена на популяции горбуши р. Най- 
ба (см. рис. 46) и заключалась в анализе распределений геноти- 
пов у взрослых рыб и молоди на ранней стадии развития (вско- 
ре после вылупления из яйца). Результат полностью соответст- 
вует ожидавшемуся, по всем изученным полиморфным локусам 
доля гетерозигот у производителей ощутимо выше, чем у личи- 


нок (рис. 47; табл. 27). 

точно так И Або фактические основания и наше третье 
допущение — о том, что при расширении набора изучаемых бел- 
ковых маркеров генов в конце концов даже у видов, испытываю- 
Щих сильное давление балансирующей селекции, можно Е 
яться обнаружить более нейтральные локусы. У горбуши к чис- 
ЛУ таких маркеров относится изоцитратдегидрогеназа печени — 


полиал ‹ А. Салменковой в 1976 г. 
Л ткрытая 
ельная система, отт этого полиморфизма до 


Хотя троля 

механизм генного кон ро’ 

Конца не расшифрован, уже сейчас очевидна дифференциация, 
Которая прослеживается по ‘данному локусу В популяциях, прежде 
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Таблица 26. Частоты аллелей малатдегидрогеназы (Май), 
&-глицерофосфатдегидрогеназы (Абр), 6-фосфоглюконатдегидрогеназь { 

и фосфоглюкомутазы (Рат) в нерестовых популяциях горбуши 84) 
сахалино-курильского региона (1979 г.) 



































й 
Е | Ар й 
Река м РВ ав’ ГВ” | № 2$ ; Я 
: 
Большой Такой 244 | 0,9042 0,0864 0,0093 217 0,9677 } | 
Лесная 324 | 0,9159 0,0685 0,0155 | 320 | 0,9734 рН 
Фирсовка 416 | 0,9135 0,0673 0,0253 | 415 | 0,960 Е 
Черная ` 97 | 0,9330 0,0670 =: 97 0,9588 г 
Покосная 192 | 0,9088 0,0729 0,0182 | 196 | 0,955 Я 
Поронай (суммар- Но | 
но с притоками)| 676 | 0,9238 0,0700 0,0081 685 0,9642 я. 
Курилка (суммар- я. 
но с притоками) | 1176 | 0,9332 0,0655 0,0013 | 1473 | 0,9817 я | 
я 
И 
Рева | Рат а | 
Река то 
м | р1 | 9В 7С м | РЕ 28 
той 
Большой Такой 159 | 0,8774 0,1101 0,0126 166 0,9307 к | 
Лесная 295 | 0,8915 0,1017 0,0069 325 0,9308 9% | 
Фирсовка 296 | 0,8919 0,1014 0,0139 414 0,9408 ь 
Черная Нет данных 97 0,9330 в. 
Покосная 170 | 0,8618 0,1147 0,0235 196 0,9235 ры 
Поронай (суммар- $ 
но с притоками) | 285 0,9244 0,0649 0,0140 683 0,9348 Е 
Курилка (суммар- Е 
но с притоками) | 1448 | 0,8725 0,1248 0,0067 | 1177 0,9201 : 
ь 
казавшихся панмиктическими. 


Разумеется, субпопуляционная 
роще, чем у других видов лосо- 
ее формировании меньшую роль, 
рки (кроме поколений «четных» и «нечетных» 
рактически не перекрываются). Тем не менее этот 
к бесструктурное, свободно скре- 


лет, которые п 


и нерестовым поведением попу- 
Уровня сложности. Даже в границах одной реки 
азличия между выборками, взя- 
го хода. Это видно как по локусу 
бъема и числа проб в нерестовый 
период) по другим локусам (рис. 48). 
тановится очевидным, что: | 
ривать миграцию как основной и 
ный фактор, поддерживающий единообра- 
зие аллельных частот белковых локусов на ареалах различных 
видов; 


2) поскольк 
ношению к раз 
генных частот 





У миграция не может быть неравномерной по от- 
ным локусам, отличия соответствующих варианс 
могут быть объяснены неодинаковой подвержен- 
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‹усам мала зы (Ма), 
тероз `ь по локусам малатдегидрогенозы 
ь ге ов, аллельные частоты и гетерозиготность у И 
о асееалы СА : глюк азы (Ро4) и фосфоглюкомутазы (Рот) у личинок 


@&-глицерофосфатдегидрогеназы (Аюр), б-фосфоглюконатдегидроген 
и производителей горбуши 






































| Производители 
„Личинки 
Исследо- С Ф: г жидаемое рн р Н+5.Е., % 
завный | Фактическое и ожидаемое | Частота аалеля | Н=5,Ё.. % | распределения генотипов | Частота аляеля 
` ВА 2 7.9=3.6 
май ВВ 478 (480,5) рВ—0,9338 13,229 | ВВ 364 (364,3) рВ-—0:9018 17,9=3,6 
ВВ" 71 (66,3) В’ =0,0644 ВВ’ 70 (70,4) ИОВ 
ВВ" 2 (1,9) гВ" —=0,0018 ВВ” 10 (9,0) 7В” =0,0111 
В'В' — (2,3) В’В’ 4 (4,3) 
Авер ЕЕ = (02) рЕ==0,0185 ЗЕ! | ЕЕ — (0,6) рЕ==0,0355 ИДЕЯ 
Е5 92 (21,6) 9$ =0,9815 Е$ 32 (30,9) 4$ =0,9645 
$$ 572 (572,2) $$ 419 (419,6) 
Реа АА 455 (447,1) ИЕ АА 308 (310,4) 20,3=4,1 
АВ 80 (97,7) рА=0,8880 АВ 74 (69,7) рА=0,8933 
ВВ 15 (5,3) 9В =0,0970 ВВ 2 (3,9) 4В =0,1003 
АС 17 (15,1) гО=0,0150 АС 5 (4,4) гС ==0,0064 
ВС — (1,8) ВС — (0,6) 
Рот ЕР 1 (0,9) рЕ =0,0464 8,8-2,8 | ЕЕ 1 (1,3) рЕ==0,0562 10,83, 1 
Е5 35 (35,3) 98 =0,9536 Е$ 43 (42,4) 95 =0,9438 
95 363 (362,8) 55 356 (356,3) 




















В среднем 10,7=1,3 


численности генотипов. 


В среднем 14,2 1,7 


Примечания. 1. В скобках приведены ожидаемые в. х 
между личинками и производителями, 


оцененные по суммарным выборкам, достоверны при Р< 0,0! (Рф: 


2. Различия в частотах гетерозигот 
Рл==1; @. [.3==00). 









9,3; а. 














Рис. 47. Гетерозиготность (в %ф) по локусам малатдегидрогеназы (Ма), 
а-глицерофосфатдегидрогеназы (Агр), 6-фосфоглюконатдегидрогеназы (Ред) 
и фосфоглюкомутазы (Рат) у личинок (черные столбики) и производителей 
(заштрихованные столбики) горбуши 


Цифрами /, 2 и 3 соответственно обозначены начало, середина и конец нерестового хода 
производителей в р. Найба (восточное побережье о-ва Сахалин, см. рис. 46) 


ностью различных локусов отбору, который может варьировать 
как по направлению, так и по интенсивности; 

3) с учетом ограниченности эффективной (и общей) величи- 
ны нативных природных популяций как широко распространен- 
ной закономерности в природе находит удовлетворительное раз- 
решение и вопрос о возможном числе локусов, полиморфизм в 
которых может поддерживаться на основе сверхдоминирования. 

Разумеется, наши расчеты носят упрощенный характер, так 
хак в них не учтен целый ряд популяционно-генетических про- 
цессов (меняющаяся приспособленность генотипов во времени и 
в пространстве, половые различия в направленных и интенсив- 
ности отбора, частотно-зависимый отбор и др.). Только на пути 
детальных исследований природных популяций может быть до- 
стигнуто достаточно полное и удовлетворительное решение этой 
задачи. Вместе с тем наш опыт показывает, что уже самые пер- 
вые попытки такого рода приводят к биологически значимым 
результатам, стоит только в соответствующих моделях исполь- 
уляционной структуры вида, и 
ующие оценки численности, величина 
оказывается намного меньше оценок, 
фигурирующих в работах как «селекционистов», так и «нейтра- 
гантских урбанизированных я ыы О о ы 
особое внимание в связи с проблемой 
ловиях резко меняющейся среды; этот 
последней главе книги. 
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Рис. 48. Временная гетерогенность частот аллелей изоцитратдегидрогеназы 
(А) (х2=23,2; Р<0,05), малатдегидрогеназы (Б) (;?=15,84; Р< 0,01) и 
6-фосфоглюконатдегидрогеназы (В) (%?=10,6; Р<0,02) на фоне отсутствия 
таких различий для локусов @-глицерофосфатдегидрогеназы (Г) и фосфо- 
глюкомутазы (Д) у производителей горбуши в период их нерестовой мигра- 
ции вр. Фирсовка (см. рис. 46) 


Заключая эту главу, следует еще раз подчеркнуть, что выво- 
ды из. популяционно-генетического исследования действительно 
могут качественно отличаться, если от анализа случаиных вы- 
борок перейти к систематическому изучению нативных популя- 
ций, еще не разрушенных антропогенными давлениями и сохра- 
нивших свою исторически сложившуюся субпопуляционную 
структуру. Хотя в наши дни отыскать такие популяции в приро- 
де или среди населения Земли с каждым днем становится все 
труднее, тем не менее в тех редких случаях, когда это О 
сделать, мы получаем результаты, имеющие Нк . 
значение. Оказывается, что изменчивость на а и Вет. 
НЫХ популяций не играет самостоятельной роли, Вию 
пает как важный механизм, ет |. н осно 
Устойчивость популяционной Е Ой оптимальности» 
стве. В этом смысле вывод об ыы едуктивным путем, 
ситуации с подразделенностью, се” тах полевых исследований. 
ос находит ПОДРер Нм экспериментальным дан- 

оратимся теперь к соответс 
НЫМ. 
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Глава [У 


ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ 
ГЕНЕТИЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВ 
В СИСТЕМАХ ЧАСТИЧНО 
ИЗОЛИРОВАННЫХ ПОПУЛЯЦИЙ 


Особенности генетического процесса, характерные для при- 
родных популяционных систем, были смоделированы, как уже 
отмечалось, в экспериментах с популяциями ОгозорйЙа те/апо- 
сазфег\. 

Подобный подход, как нам известно, до сих пор не был ис- 
пользован в экспериментальной генетике популяций. Вместе с 
тем он представляет интерес не только как дополнительная аргу- 
ментация вывода о качественно ином уровне стабильности попу- 
ляционной системы в сравнении с панмиктической популяцией 
сопоставимого размера, но и как самостоятельная область ис- 
следования, связанная с обоснованием прогностической ценно- 
сти машинных моделей, полезных в связи с теорией и практикой 
рационального использования биологических ресурсов (см. гла- 
ву УП. Как бы экономны и экспрессивны ни были машинные 
модели популяций, они не могут заменить экспериментальных 
моделей, при изучении которых всегда есть надежда обнаружить 
некоторые черты, более близкие природе, нежели это доступно 
кибернетике. Однако на последующих этапах анализа, когда та- 
кого рода данные включаются в машинную модель, ее прогно- 
стическая ценность (можно быть уверенным) значительно воз- 
растает. 

Поскольку в экспериментальной популяционной генетике 
принципиальное условие успешной работы — дублирование изу- 
чаемых популяций, мы также учли его в наших опытах; особен- 
ности генетического процесса исследовались в двух подразде- 
ленных (опыт) и двух панмиктических (контроль) популяциях 
р. тааповазег. Но чтобы сделать условия эксперимента более 
разнообразными, пришлось несколько отступить от традиций 
обычного исследования такого рода, выбрав два разных типа 
структуры и сформировав популяции на основе разных генофон- 
дов в каждой серии экспериментов (при одинаковости внутри 
серии). Очевидно, что эти вариации условий опыта не могут су- 
щественно повлиять на его основную цель — смоделировать спе- 


цифику генетических процессов в подразделенной и панмикти- 
ческой популяциях сопоставимой величины. 





й ы, 
Изложение в этой главе ведется согласно работам-первоисточникам [Алту- 


хов, Победоносцева, 1978, 1 : м 78, 1981; Ал- 
тухов И др. 1979] ‚ 1979а; Алтухов, Бернашевская, 1978, 
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АН, СТРУКТУРА МОДЕЛЕЙ 


Исследовались два типа популяционных систем, один из ко- 


торых напоминает «островную модель» С. Райта, а другой со- 
теишему варианту одномерной кольцевой сту- 


ответствует прос 
| пенчатой модели Кимуры и Вейсса [Кипига, \/е1, 1964 ]. 
Из органического стекла были сконструированы специаль- 
ные ящики, которые так же как и условия эксперимента, необ- 
ходимо кратко описать для облегчения понимания полученных 


















Е ДлЯ Пр, результатов. На рис. 49 изображена «островная» модель — ящик, 
у, Как уж состоящий из девяти отсеков (один верхний и восемь нижних), 
Йа тел сообщающихся между собой миграционными отверстиями диа- 

у метром 2,5 мм. На рис. 49 видно, что обмен мигрантами между 
Не были, НИЖНИМИ субпопуляциями мог осуществляться лишь через верх- 
ь Вместе ‹ ний отсек (№ 1), где следовало ожидать формирования «ядра» 
тЬНая арт. системы с частотой генов, усредненной по периферическим суб- 


популяциям. При желании миграционные отверстия могли быть 


Н |. 
СТИ поту закрыты, и тогда система распадалась на девять полностью изо- 














популяЩий лированных популяций. 
бласть и Дрейф генов должен был задаваться за счет ограничения чис- 
Кой Цени: ленности мух в каждом из отсеков, куда было помещено по три 
‚ практикой пробирки с кормом, общий объем которого составлял около 
В (см. ма 12 мл; это позволяло поддерживать среднюю численность мух в 
машинные отсеке на уровне — 190. Репродуктивно-эффективная величина 
нентальныт Е была значительно меньше и соответствовала —50— 

Ш особям. 
а Исходным материалом для основания популяции послужи- 
м 21а ли мухи, отловленные в природной популяции р. теаповазег 
|, ког то летом 1971 г. на Северном Кавказе ПШиленко, 1974] и содер- 
ее с ь жавшиеся в стандартных условиях лаборатории в течение года. 
гельНо Были получены две линии мух: одна, гомозиготная по «оы- 
ИК строму» аллелю локуса эстераза-6? (РЕ), и нЕ гомозигот- 
пене, ная по «медленному» аллелю того же локуса (5 ). При кл 
вание Я щивании линий получено гетерозиготное потомство, и ы мы 
‚00°, таких мух (2$) были посажены в один из нижних ын у- 
Г. рези" ляционного ящика, т. е. частота гена на старте 0,5. Через 1,5 ме 
пул сяца произошло полное заселение всего ящика о ое 
1опу стемы относительно стабилизировалась. На 9-м поколе и 
ет была организована контрольная панмиктическая популяция со- 
пра й поставимого размера и с генофондом, весьма вании? 
19 тождественным, ГенофОН ния оба Але 
вЫ р - ^оненевамент проводился при ком- 
ой натной температуре (18—25°С) в обычном лабораторном поме 
И, щении, поколения не перекрывались. хема иссле; " 
Рай" ЗА ка Не в каждом отсеке определяли и 
ность популяции, соотношение полов и, используя метод элек 
Ф— 

и [ ‚ * Далее сокращенно — Е5- 

и 131 5. 


















Рис. 49. Конструкция популяционного ящика [Алтухов, Победоносцева, 


А — общий вид: Б — схема миграции в популяционной системе 


трофореза в ее геле, идентифицировали генотипы 

х по локусу Е$Ё-6. - 
ау ны миграцией перемежались циклами с а ра 
так что за все время эксперимента, длившегося 84 ее 
(более 1600 дней), удалось исследовать поведение системы и не 
связанных взаимодействием изолятов в трех повторностях. Это 
условие эксперимента моделирует некоторые существенные чер- 
ты популяционной биологии О. теаповаз{ег. 

3. Одновременно, начиная с 17-го поколения, исследовались 


ой 
также биологические и генетические параметры контрольн 
панмиктической популяции. 


4. Для оценки нап 
стеме субпопуляций в 
дивидуальное мечение 
теристики для самцов и 

В смоделированных 

























равления и интенсивности миграции В Я 
конце эксперимента было проведено ве 
мух, позволившее определить эти харак 
самок отдельно. 

условиях сложилась весьма своеобраз- 
ктура: в каждом поколении можно было 
наблюдать интенсивный 


у й Т- 
приток мух обоих полов в верхний о 


сек с последующим оттоком части из них в периферические 
субпопуляции. 


Это явление, обусловленное наличием у дрозофилы отрица- 
тельного геотаксиса, контролируемого аутосомными генами 
[Нигзсв, Епептеуег-КипИпе, 1962], как мы и предполагали, бы- 
стро привело к формированию в отсеке № | — своего рода «зоне 
экологического ляционного ядра системы, 
рого превышала индивидуальную численность 
периферических суб 


в отсеке № | почт 
имел место выраженный 
сильным оттоком с 
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Неее Рис. 50. Значения межпопуляционной вариансы соотношения полов (орди- 


ната) в экспериментальной совокупности популяций ДОгозорйИа тёаповазег 
[Алтухов, Победоносцева, 1979] 


Поколения с 1-го по 8-е ис 99-го по 39-е в условиях миграции, с 9-го по 28-е ис 40-го по 
55-е — в условиях полной изоляции между субпопуляциями 
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57 ©’, 258 
ь | 20791 223 9 21791225 $ 2579.29 де 
ви + КН 
и 1 5 
Ч 
‚. одразделенной по- 
‚ар Рис. 51. Динамика численности и И о ео абодена, 
$ пуляции на различных стадиях процесса миграц лтухов, 
о 1979а] периферических 
о Л системы и в пе ферическн 
бы А — исходные численности и ан в ядро; В — мигра- 
| у л Е — гра х из пе ь 
й и на: 149 к. — распределение численности и соотношения полов 
ск! в конце миграции. Остальные объяснения в тексте 
в 
И 
р ; ;б уляциях на фоне 
ый" Ощутимые колебания доли самцов в субпопуляц ф 
ти ов для системы как целого хоро- 
равновесного соотношения пол : 
и ми величины межгрупповой дис- 
90 шо иллюстрируются изменения\ в, Е ан 
10, персии этого параметра (рис. 50); в условиях + и рт 
р весное соотношение полов восстанавливается во и и и 
и Равновесное соотношение полов было также характер 1 
и контрольной панмиктическои популяции. 
С 
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Таблица 28. Количественная оценка структуры миграции в популяционной 


системе 


Численность Численность 





Номер Е сл Число субпопуляции с 
субпопу- г яя ан иммигрантов пОБиь р ы ны 
ляции миграции ЦИИ 
1 89 14 414 489 0,847 
2 134 44 И 101 0,109 
3 83 32 28 79 0,354 
4 129 52 8 85 0,094 
5+8 263 150 8 121 0,067 
6 87 59 7 35 0,200 
7 140 126 10 24 0,417 
9 75 18 9 66 0,136 





Результаты анализа миграции на основе индивидуального 
мечения мух сведены в табл. 28. Поскольку особи могли мигри- 
ровать только через верхний отсек, удалось определить, сколько 
самцов и самок покинули нижние отсеки, мигрировали в верх- 
ний, а затем переместились в другие отсеки или остались на- 
верху. Из табл. 28 следует, что миграционно-активная часть 
популяции составляет —50%. Однако эта оценка может быть 
даже несколько занижена, так как мух, вернувшихся в «свои» 
отсеки, учесть нельзя. На рис. 51 процесс миграции представлен 
поэтапно. Мы видим, что болыше половины мух из нижних от- 
секов (53%) мигрировало в верхний, и только 14% мух из верх- 
чего отсека переместилось вниз. Среди мигрировавших вниз мух 
самцов оказалось 62$. Эти результаты подтверждают предпо- 
ложение о том, что активным связующим звеном в популяцион- 
ных системах являются самцы [Алтухов, 1974]. Средний коэф- 
фициент миграции из ядра в периферические субпопуляции со- 
ставил 0,180-0,048. Более высокая миграционная активность 
самцов в природных популяциях известна из целого ряда работ 
[Вай 1960; Панов, 1970; ЗсВугаг2, АгтНаосе, 1980]. 

Величину коэффициента миграции в каждом поколении мож- 
но оценить и иным образом — через отношение разности между 
числом самцов и самок в «ядре» системы (отсек № 1) к общей 
численности мух в периферических субпопуляциях. Произведен- 
ная таким образом оценка средней интенсивности иммиграции 
самцов на периферию дает величину 0,185 0,030, что согласу- 


ется с величиной миграции, определявшейся в описанном ранее 
эксперименте. 


Мы уже отмечали, что, как правило, в ядре системы наблю- 
дается избыток самок, однако их доля колеблется по поколени- 
ям. Если наше предположение о равновероятной миграции мух 
обоих полов в верхний отсек справедливо, то такая изменчивость 
может быть обусловлена лишь одной причиной — разной интен- 
сивностью оттока самцов из ядра системы в периферические от- 
секи, причем, как выяснилось, чем меньше величина перифери- 
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Рис. 52. Корреляция между ве- 
личиной «островных» субпопу- 
ляций и долей самцов, мигри. 
ровавших в них с «материка» 


По оси абсцисс — логарифм чис- 
ленности периферических субпопу- 
ляций после оттока из них мух в 
верхний отсек; по оси ординат — 
количество мигрировавших в пери- 
ферические субпопуляции самцов 
$ от их общей численности в Е 
стеме в данном поколении. Теорс- 
тическая линия регрессии удовле- 
творяет уравнению у=1,34—0.39 х 
г=—0,57; Р< 0,05 





2.2 28 924 ЦН 


ческой субпопуляции, тем больше самцов в нее устремляется. 
Действительно, если исследовать зависимость между долей ми- 
грировавших самцов и величиной периферических субпопуляций 
(суммарно), то можно установить достоверную отрицательную 
корреляцию (рис. 52). Из этого следует, что структура миграции 
в нашей системе действительно неслучайна, и в каждом поколе- 


нии мигрирует тем больше самцов, чем меньше численность 
«островных» субпопуляций. Иными словами, мы видим как бы 
подразделение структуры системы на две части — регулирующую 
(«материк») и регулируемую («острова»). 

Численность мух в подразделенной и панмиктической попу- 
ляциях значительно колебалась в поколениях (рис. 53), что, по- 
видимому, вызвано неучтенными факторами среды; однако ин- 
тересно отметить, что если в первой половине эксперимента чис- 
ленность обеих популяций колебалась практически синфазно, 
то, начиная с 50-го поколения, численность мух в опыте устоий- 
чиво превышает численность контрольной популяции (на всем 
протяжении эксперимента средние достоверно отличаются: Р=— 
<0,01). При сравнении средних значений численности мух в 
опыте в циклах с миграцией и без нее достоверных отличии не 
обнаружено (Р>>0,05). и 

На рис. 54 показана динамика численности субпопуляций в 
отдельных отсеках. Ясно видно, что если в условиях изоляции 
численность всех субпопуляций примерно одинакова, то при ми- 
грации значительная колеблемость — от 20 до 60$ к общей чис- 
ленности популяции — характерна для ядра енстемы: Такой 
размах колебаний численности особей в отсеке № 1, обусловлен- 
ный интенсивной миграцией, казалось, должен был бы повлечь 
за собой увеличение вариации размеров периферических субпо- 
пуляций. Однако этого нет: значение коэффициента вариации 
суммарной численности периферических отсеков сохранялось на 
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Рис. 53. Динамика общей численности в подразделенной (сплошная линия) 
и панмиктической (пунктирная линия) популяциях в ряду последовательных 
поколений ‚зы 
миграции, с 9-го 
полной изоляции между субпопуля- 


Поколения с 1-го по 8-е, с 29-го по 39-е ис 56-го по 70-е— в условиях 
по 28-е, с 40-го по 55-е ис 71-го по 84-е — в условиях 
циями [Алтухов, Победоносцева, 1979а] 
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Рис. 54. Динамика численн 


системы в ряду последо: 
1979а] 


Обозна 


ости в отдельных субпопуляциях популяционной 
вательных поколений [Алтухов, Победоносцева, 


чения те же, что и на рис. 53 


уровне, характерном для опыта в целом (табл. 29). Более того, 
своеобразная структура миграции повлекла за собой перераспре- 
деление общей численности популяционной системы, около 40% 
которой в среднем приходилось на отсек № 1. Это привело к 
уменьшению среднего значения численности и ее дисперсии в 
периферических субпопуляциях по сравнению с изоляцией. 


136 


& 















Таблица > Некоторые параметры численности попу 
тааповаз!ег в различных условиях эксперимента 





ляций ОгозорйЦа 
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Условия опыта 









































М-5. ег. с С. У. (в %) 








Подразделенная популяция 
(184) * 83 
Подразделенная популяция 
в миграции (1—8, 29—39, 56— | 34 


1621,22 56,78 517,32 31,91 


1501,41=75,57 440,64 29,3, 
Я 70) . “= 
Подразделенная популяция 
в изоляции (9—28, 40—55, 71— 
Анн 84) 49 1704,35=79,09 | 553,66 32,49 
ЛЬ Панмиктическая популяция ия С 
(17—84) 66 1403,67=57,98 | 474 ‚02 33,56 
С. Периферические субпопуляции 
с в миграции (1—8, 29—39, 56— 
'бпопуду. 70) 


33 941,79 = 61,37 352,54 37,43 
Ядро в миграции (1—8, 29— 
39, 56—70) 33 
* В скобках даны номера поколений. 
Условные обозначения: п—число наблюдений; М№ 


и стандартная ошибка; 
ленности. 














555,06=45,14 | 259,30 46, 72. 


|#5.е.— среднее значение численности 
© дисперсия численности; С. У. — коэффициент вариации чис- 











Можно видеть, что миграция в популяционной системе за 
счет увеличения размера верхнего отсека, «берущего» на себя 
основную часть колебаний, удерживает периферические субпо- 
пуляции на относительно стабильном уровне численности. 
Таким образом, динамика изученных биологических пара- 
метров качественно отличается в зависимости от того, имеем ли 
мы дело с панмиктической популяцией, совокупностью не свя- 
занных взаимодействием изолятов или же с системой субпопу- 
ляций. В последнем случае наиболее существенные признаки си- 
стемы: а) ярко выраженная дисперсия соотношения полов в пе- 
риферических субизолятах при равновесном соотношении для 
подразделенной нопуляции в целом; 6) неслучайная структура 
к миграции, отражающая экологические особенности «ядра» си- 
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р стемы и в) регулирующая роль «ядра» в процессе ева 
7 поддержании на относительно стабильном уровне ен ос 
ной островных субпопуляций, находящихся на «краю ареала». : 
о Кроме того, выявилось достоверное, возрастающее во време 
и ни превышение уровня численности системы в сопоставлении с 
контрольной панмиктической популяцией, рб 
же генофонд и находившейся в сходных с ие п я 
ляцией практически идентичных условиях среды. Это, по-вид 
} мо тм эффектом вследствие сме- 
9", мому, можно объяснить гетерозисны т 
С и НЫ циклов инбридинга (изоляция) аутбридингом р ия). 
9 одобное чередование разобщенности и взаимодействия между 
0 о! СУбпопуляциями, обусловленное пульсирующим, аи 
ние" нением численности, характерно для многих видов х. 
[й 
ср 





В частности, при исследовании р. теаповазйег [Рашен, Соз+ 
1977] показано, что в зимне-весеннийи период из-за незначитель’ 
ной численности миграция между элементарными субпопуляция. 
ми нарушается, а в летне-осеннее время с появлением избытот. 
ного количества корма численность популяций возрастает, про. 
исходит частичное перекрытие их ареалов и формирование по- 
пуляционной структуры, которая снова нарушается с наступле. 
нием холодов. 

Структура ступенчатой модели и соответственно характер 
миграции были другими — эксперимент проводился в ящике, со- 
стоящем из 30 сообщающихся отсеков, соединенных хлорвини- 
ловыми трубками длиной 35 мм и сечением 4 мм, что обеспечи- 
вало среднюю величину 7 порядка 0,03 (рис. 55). Понятно, что 
в соответствии с теорией каждая субпопуляция могла обмени- 
ваться особями только с двумя смежными субпопуляциями (что 
вовсе не означает, что миграция на самом деле могла быть толь- 
ко такой). 

Миграция не прерывалась, что позволило сравнить поведе- 
ние опытной подразделенной популяции с контрольной панмик- 
тической на протяжении нескольких десятков поколений. Сту- 
пенчатая модель отличается от островной и еще одной важной 
особенностью — значительно болышей гетерогенностью исход- 
ного генетического фонда популяции, которая характеризова- 
лась одновременно по двум аутосомным локусам — Е 51-6 и @- 
глицерофосфатдегидрогеназе (а-Сай), также представленной 
двумя аллелями. 

Гетерогенность исходных линий определялась тем, что они 
были выделены из природных популяций Крыма и Северного 
Кавказа, и, кроме того, заселение «ареала» подразделенной по- 
пуляции было осуществлено 150 парами двойных гетерозигот, 
одномоментно помещенными в популяционный ящик. В течение 
суток весь ящик был заселен (число особей в различных отсе- 
ках колебалось от | до 37), после чего в миграционные отвер- 
стия были вставлены трубки, обеспечивавшие в дальнейшем ко- 
эффициент миграции порядка 3%. В каждом отсеке постоянно 
находились две пробирки со стандартным дрожжевым кормом, 

что обеспечивало среднюю численность субпопуляции порядка 


135 особей и №,=50. Так же как ив предыдущей модели, поко- 
ления были дискретными. 


Параллельно велся эксперимент в односекционном «конт- 
рольном» популяционном ящике. Эта панмиктическая популяция 
была сформирована следующим образом: перед вылетом осо- 
бей 1-го поколения в каждый отсек подразделенного ящика была 
помещена дополнительная пробирка со свежим кормом. В кон- 
це 1-го поколения все такие пробирки были извлечены и исполь- 
зованы для основания панмиктической популяции в односекци- 
онном ящике. Таким образом была достигнута практически 
полная идентичность генетического состава подразделенной и 
панмиктической популяций, а также соблюдено условие «эволю- 
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Рис. 55. Особенности структу- 
ры экспериментальной системы 
популяций О. теапобазег, со- 
ответствующей циркулярной 
ступенчатой модели [Алтухов, 
Бернашевская, 1978] 

Стрелки показывают направления 
возможной миграции 










Рис. 56. Динамика численности 


НЯ > мух в последовательных непе- 
а ' рекрывающихся поколениях 

буш. подразделенной (сплошная ли- 
ЯМ (т ния) и панмиктической (пре- 


рывистая линия) популяций 
р. теапоразег [Алтухов и 
др., 19796] 
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ов на субпопуляционном уровне экспе- 
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и, Рис. 57. Колеблемость соотношения пи [апоразЁег со ступенчатой структурой 


риментальной популяции РгозорйИЙа те 
миграции 











ции» популяций от стартовой частоты генов обоих локусов, сд. 
ответствующей 0,5. 

Определение численности мух в контроле и опыте, проводив. 
шееся на протяжении 50 первых поколений, показало их полное 
совпадение — средняя численность подразделенной популяции 
составила 4036 особей, соответствующая величина для панмик- 
тической популяции — 4097 (рис. 56). 

Изменения численности в подразделенной и панмиктической 
популяциях, обусловленные незначительными неконтролируемы- 
ми флуктуациями условий внешней среды и, вероятно, конкурен- 
цией личинок за корм [Мосцез, 1977], также совершенно син- 
хронны. Этот факт отражает одинаковый генетический фон обе- 
их популяций и одинаковое влияние на них внешней среды. При 
оценках численности обнаружены не только соответствующие 
рис. 56 колебания во времени, но и различия в размерах субпо- 
пуляций в каждом данном поколении, т. е. наблюдается измен- 
чивость численности структурных компонентов системы как во 
времени, так и в пространстве. 

Регистрация соотношения полов, производившаяся в течение 
30 поколений, показала, что при подразделенности в отдельных 
субпопуляциях наблюдаются достоверные колебания соотноше- 
ния полов во времени и пространстве со средней дисперсией, 
равной 0,0035. Однако среднее соотношение полов, взятое по 
системе субпопуляций в целом, практически не изменялось во 
времени и составляло 0,5 (о=0,00025), полностью соответствуя 
тому, что было описано ранее для природных популяционных 
систем и наблюдалось в предыдущем эксперименте (рис. 57). 

В течение всего опыта, который велся около 800 дней (бо- 
лее 60 поколений), популяционные ящики находились в термо- 
статируемой комнате, где поддерживались постоянная влаж- 
ность и температура 24° 1°С. Подразделенный ящик равно- 
мерно освещался сверху через прозрачную крышку так, что 
лучи света падали перпендикулярно направлению миграции. 
Благодаря этому, несмотря на наличие у О. теаповазйег по- 
ложительного фототаксиса, обеспечивалась изотропность мигра- 
ции по всей системе субпопуляций. Для исключения неконтро- 
лируемой неравномерности освещения разных отсеков популя- 
ционный ящик был помещен на вращающееся основание, и че- 
рез определенные промежутки времени производился его пово- 
рот на произвольные углы; благодаря этому каждый отсек зани- 
мал случайное положение по отношению к окружающему про- 
странству. 

Как в подразделенной, так и в панмиктической популяциях в 
каждом поколении определяли численность особей и соотноше- 
ние полов. 

Таким образом, между двумя сериями экспериментов суще- 
ствуют принципиальные различия, касающиеся как типов срав- 
ниваемых популяционных структур, так и особенностей «прапо- 
пуляций», одна из которых была представлена на старте макси- 
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Рис. 58. Динамика концентрации аллеля рЁ локуса ЕзЁ-6 в последовательных 


поколениях контрольной панмиктической (светлые кружки) и опытной под- 
разделенной (темные кружки) популяций ОгозорйЙа теаповазег [Алтухов, 
Победоносцева, 1979] 


Вертикальные линии на графике отделяют циклы с миграцией (поколения 1—8, 29—39, 
56—71) от циклов с изоляцией (поколения 9—28, 40—55, 71—83). Пунктирная линия — 
«стартовая» частота гена рЕ=0,5 


них поколениях каждого цикла. Черные кружки — значения 
средних частот для данного поколения, светлые — для всего 
цикла. Видно, что в циклах с миграцией, несмотря на значитель- 
ную колеблемость оценок частоты аллеля рЁ в субпопуляциях, 
исходное среднее значение частоты «быстрого» аллеля, равное 
0,5, сохраняется не только от поколения к поколению, но и от 
цикла к циклу. Основанная тремя парами гетерозиготных мух 
вопуляционная система сохранила заданную на старте частоту 
гена. Из табл. 30 следует, что частота аллеля Ё в отсеке № | 
(ядро системы) практически не отличается от взвешенной сред- 
неи для восьми периферических субпопуляций и для популяци- 
онной системы в целом. Такое распределение генных частот со- 
ответствует «островной модели» популяционной структуры 
С. Райта. 

При снятии фактора миграции подобной устойчивости нет. 
На нижнем графике (рис. 59, б) отчетливо видна тенденция к 
снижению средней частоты гена в совокупности полностью изо- 
лированных популяций, хотя этот процесс протекает и с мень- 
шей скоростью, чем в контроле. Очевидно, что в случае с изолята- 
ми, каждый из которых подвержен случайному дрейфу генов, 
эффективность отбора существенно, по крайней мере вдвое, 
ниже, чем в контрольной панмиктической популяции: снижение 
частоты гена Е на поколение (Др) в совокупности изолятов рав- 
но 0,0031, в то время как в контроле Ар=0,0071. 

Следовательно, в отношении такого популяционно-генетиче- 
ского параметра, как средняя частота гена, экспериментальная 
система популяций, как и можно было ожидать [Алтухов, Рыч- 
ков, 1970], обнаруживает качественно иной уровень стабильно- 
сти, нежели панмиктическая популяция или совокупность неза- 
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Рис. 59. Динамика частоты «быстрого» аллеля Е${-6 на различных уровнях 
структуры популяционной системы (А) и в совокупности изолятов (Б) [Ал- 
тухов, Победоносцева, 19796] 


Точки, соединенные сплошной линией в пределах одного поколения,— частоты аллеля Р 
В отдельных субпопуляциях (А) и изолятах (Б). Вертикальные линии — удвоенные зна- 
чения стандартных ошибок оценок генных частот. Пунктирной линией соединены средние 
значения частоты, характерной для циклов. Остальные объяснения в тексте 


висимых изолятов той же численности и близкого, если не иден- 
тичного, генофонда. аа 
Устойчивость исследуемой экспериментальной системы про- 
слеживается и при анализе межпопуляционной вариансы частот 
генов: во всех циклах с миграцией средние значения бр а 
ются весьма близкими, а соответствующие сдвиги в ряду по- 
следовательных поколений также несущественны. В циклах с 
изоляцией картина другая. Поведение вариансы т нии 
предсказуемо, что наиболее отчетливо видно на ее н - 
ев ОА О пакалнний  Затеи под 
-м пок та до 0, В ь . . 1 7 
а Горе и третьем циклах рр елены 
ственных различий между поколениями по этому приз у уж 
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ские параметры «островкой» системы частично 


Таблица 30. Некоторые генетиче К 
1а ше!апоса$ег в различных условиях 


изолированных популяций ОгозорШ 





























эксперимента 
и 
|-] Х?— а 
Условия 5 ва гомо- е о В 
экспери- я Ее > 2 генность об 
мента о Р: Ра-ю | 1-9 бр дисперсий | 2баз 
88 (4. [-) ЕВЕ 
рая | 
Миграция Й 0,324 0,393 |0,378| 0,008 100,02 
2 | 0,340 | 0,473 |0,444| 0,010 61.15 неё 
3 | 0.583 | 0.56 |0.575 0,007 8447 НУ 
4 | 0586 | 0.610 |0.602| 0,002 1236 У С 
ею 
“ \ 0,009 * 2 з 
7 0'620 | 0,560 |0,585 0,003 г. и те 
0,593 | 0,558 |0,575| 0,007 47,95 | К 
Среднее по \ ] 5 
циклу 0,553 | 0,525 |0,536| 0,007 Среднее по 
29 | 0,483 5 а з 
И ВН а и 0,009 163,50 циклу | 
з | 0:52 | 0:59 |0'287| 0'005 о 
, , ‚ 5 и : 
3 | 0,558 | 0.522 |055 0,008 И а 
33 | 0,520 | 0,584 |0’556| 0.009 и в. 
РЯ 0'6и7 Е: т й 8.31 106,65 ственно в перифе 
35 | 0527 | 0'585 |0'550| 0°00 (10 Ри ы 
36 | 0500 | 0'559 [0.59] 0.00 114,34 И 
3т | 0,500 07524 |0'545| 0008 г пе рае Для 
8 | 0,556 ь , 5 т, тета о 
а. п 
Среднее по . . тЫ _ 
циклу 0,585 | 0,542 |0,538| 0.006 
59 | 0,536 | 05 : 
60 | 0,480 | ом [05001 0.003 4,47 НИ 
70 | 0,442 | 0,508 |0'488| 07043 (2) 78,63 
Среднее по Ш р рая 
ЦИКЛ! 
ей к НЕ 0,516 |0,508| 0,007 | 
, 0,654 А 
Н | 058 оная [0'648| 0.010 я 
15 | 0.6% 921088 6 8,07 
7 0,6 и , эс 1 
[о оо | об [090 хх аа | 
0,574 ь ь › 024 459, 96 
28 | 0457 | 0:60 [50| 0024 заб + | 290 | 
25 | 0,54 | 056 [0568 | 0,022 (19) 236,28 
27 | 0,592 ь 0,543 | 0,034 784 | 
ы 0,555 |0'559| 0 034 491,84 
СВАлНея по | . ’ 442,16 
у, 0,64 
м 8 | 0,605 |0,608| 0,048 
ИЕ 0,530 |0,532 | 0,006 о 
45 | 0,587 05 [0:58 | 0,013 402'08 
7 | 0,653 | 0,510 |0'524 м 8,12 89,48 
т ‚010 (15) 122,59 































Таблица 30 (окончание) 








Е: Е: 

5 з зб 
Условия |: х?— тест 22= 
экспери- С Р г = 2 на гомо- в: 
мента хя | 2: бр генность 358 
Е з дисперсий 52 
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0,636 0,503 |0,544| 0,007 429,13 
р 0,684 0,442 |0,475 0014 175,75 
53 | 0,730 | 0,487 |0,523) 0,0 8,12 124,39 
55 0,786 0,458 |0,503| 0,024 (15) 313,84 
Среднее по П 
циклу 0,647 0,506 |0,523| 0,044 
74 0,417 0,413 |0,414| 0,005 6,76 76,43 
15 0,550 0,410 |0,427| 0,004 (4) 48,96 
16 0,458 0,293 |0,398| 0,012 2417,05 
77 0,367 0,394 |0,393] 0,008 146,51 
83 0,482, 0,398 |0,409| 0,020 237,04 
Среднее по Ш 
циклу 0,476 0,402 |0,407| 0,040 




















Условные обозначения: Р; — частота аллеля Ё в отсеке № 1 (ядро популяционной систе- 

мы в условиях миграции); рэ И Р!-з — взвешенная средняя частота аллеля Е соответ- 

ственно в периферических субпопуляциях (отсеки 2—9) и во всей подразделенной попу- 
2 

ляции (отсеки 1—9); 0 р— межпопуляционная дисперсия генных частот. 


Примечание. Для Ги И циклов в условиях изоляции приведены только нечетные поко- 
пения. Расчет всех средних значений и оценка гомогенности дисперсий по критерию Барт- 
лета проводились с учетом всех проанализированных поколений. Стандартные значения 
{? для восьми степеней свободы при уровнях значимости (Р) 0,05; 0,01 и 0,001 соответ- 


ственно равны 15,51; 20,09; 26,13. 








нет, однако наблюдается постепенное уменьшение средних зна- 
чений дисперсии от 0, 0184 в Г цикле до 0,0095 в Ш цикле (см. 
табл. 30). Стало быть, одних лишь стохастических эффектов не- 
достаточно для противодействия направленному давлению от- 
бора. 
Очевидно, генетическая устойчивость системы тесно связана 

с миграцией, скорее всего, за счет вызываемого ею постоянного 
изменения направления и(или) интенсивности отбора на суб- 
популяционном уровне. Кроме того, следует подчеркнуть, что в 
условиях популяционной системы, несмотря на естественно сло- 
жившийся высокий уровень миграции (т^= 0,18; см. [Алтухов, 
Победоносцева, 19791), межпопуляционная гетерогенность ал- 
лельных частот (см. табл. 30) сохраняется. Это означает, что в 
условиях нашего эксперимента миграция не препятствует диф- 
ференциации генофонда подразделенной популяции, чего следо- 
вало бы ожидать на основании теоретических разработок [К!- 
тига, \/е1зз, 1964; Кипига, Магиуата, 1971; Моран, 1973]; воз- 

можные причины этого явления мы обсудим позднее. 

Таким образом, выявились очевидные различия в генетике 
подразделенной и панмиктической популяций, исследованных в 
отношении линамики частот «быстрого» аллеля в локусе Ез1-6. 


145 




















































Впервые Кодзима и Ярбро [Койта, Уаггоией, 1967] на при. 
мере этого локуса в серии экспериментальных панмиктических 
популяций О. те аповазяег продемонстрировали действие час. 
тотно-зависимого отбора. Через 15 поколений исследованные 
популяции пришли к равновесной частоте аллеля РЁ, близкой х 
0,3, при которой все три генотипа оказались селективно нейт- 
ральными. Наблюдение за популяциями проводилось в течение 
30 поколений. В таком же интервале поколений динамика ал- 
лельных частот в нашей панмиктической популяции полностью 
совпадает с результатами, полученными Кодзимой. 

Однако такая картина изменения генотипического состава 
популяций наблюдалась не всеми авторами. В ряде случаев, как 
правило, при гетерогенном исходном генофонде [МасПиуге, 
У те, 1966; Алтухов, Бернашевская, 1978] локус Е5${-6 вел себя 
как сверхдоминантный. Мало того, при детальном анализе влия- 
ния условий внешней среды на аллельный состав популяций бы- 
ла обнаружена зависимость приспособленности генотипов ло- 
куса Ез1-6 не только от их частоты, но также от температуры и 
плотности популяций [В!еу, Веаг4тоге, 1972]. Интересно отме- 
тить работы французских исследователей [Апхо!аБёНеге, 1976], 
обнаруживших действие частотно-зависимого отбора, приводя- 
щего популяции О. те/аповаз{ег через ряд поколений к той же 
равновесной частоте (0,3) по локусу «зер!а». Этот ген также 
расположен в третьей группе сцепления в соседстве с локусом 
Е31-6 (зера П1—96,0; ЕзЁ-6 Ш— 36,8). 

Такого рода данные, скорее всего, свидетельствуют о том, что 
частотно-зависимый или другой тип отбора действует не непо- 
средственно на экстеразный локус, а на блок тесносцепленных 
генов. Направление же и сила отбора могут меняться в зависи- 
мости от качественного состава этого супергена и его генети- 
ческого окружения. 

Ясно, что эти моменты в данном контексте не имеют прин- 
ципиального значения, так как в нашу задачу входило лишь со- 
поставление динамики генных частот в различных типах попу- 
ляционной структуры со сходными генофондами и в одинако- 
вых условиях среды. Безотносительно к тому, наблюдаем ли мы 
воздействие эволюционных факторов непосредственно на локус 
Е${-6 или же на некий суперген, маркером которого он высту- 
пает, результаты исследования ясно показывают: в экспери- 
ментальной популяционной системе, несмотря на изменчивость 
слагающих ее структуру компонентов, в ряду поколений не про- 
изошло существенного отклонения от первоначально заданной 
генной частоты, равной 0,5. 

Такую картину следовало ожидать в соответствии с простей- 
шей моделью случайного дрейфа генов, когда дифференцирую- 
щаяся во времени популяция «стартует» от одной или немногих 
гетерозиготных пар родителей. Однако в этом случае мы долж- 
ны были бы наблюдать увеличение дисперсии в поколениях 
(см. главу 1). На самом же деле значения дь* остаются стабиль- 
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ными во времени, что демонстрирует интегрирующую роль ми- 
грации. : 

Роль. миграции как основного фактора поддержания гене- 
тической стабильности популяционной системы не менее отчет- 
ливо выявляется при ее сравнении с совокупностью изолятов. 
При снятии фактора миграции мы наблюдаем падение средней 
частоты аллеля Р, хотя скорость процесса почти в два раза ни- 
же, чем в контрольной панмиктической популяции. Это обус- 
ловлено ослаблением эффективности отбора в результате дей- 
ствия дрейфа генов. Кроме того, устойчивость дисперсии генных 
частот в циклах с миграцией по сравнению с изменчивостью 
этого параметра в циклах с изоляцией также свидетельствует 
о принципиальном отличии популяционной системы от механи- 
ческой совокупности элементарных популяций. 

В теории популяционной генетики обычно считается, что ос- 
новная роль генного потока сводится к нивелировке, сглажива- 
нию, различий между популяциями, формированию клинальной 
изменчивости или даже к установлению единообразия генных 
частот на обширных территориях (см. главу П). Однако все по- 
добные модели основываются на предположении о случайном 
характере миграции. Согласно Морану [1973], например, даже 
одного мигранта на поколение достаточно для того, чтобы гене- 
тические процессы в подразделенной популяции стали тождест- 
венными аналогичным процессам в панмиктической популяции 
сопоставимого размера. 

Следовательно, поддержание высокого уровня гетерогенно- 
сти аллельных частот в исследованной нами экспериментальной 
системе при коэффициенте миграции порядка 0,2 служит указа- 
нием либо на ее весьма низкую генетическую эффективность, 
либо на ее неслучайный характер. В пользу последнего предпо- 
ложения свидетельствует полученное в эксперименте возраста- 
ние межпопуляционной вариансы генных частот с увеличением 
интенсивности миграционного потока из ядра на периферию си- 
стемы вплоть до значений 120,35. И лишь по превышении 
этого исключительно высокого уровня наблюдается постепенное 
падение значений вариансы (рис. 60). 

Так как «обратную связь» между «материком» и «острова- 
ми» в нашей популяционной системе осуществляют самцы, то 
обнаруженная корреляция может означать, что именно ть пол 
и вносит решающий вклад в поддержание наследственной ге- 


овне. 
терогенности на субпопуляционном ур 
Такой вывод уже иллюстрировался соответствующими дан- 


ными при анализе генетических процессов в природной популя- 
ционной системе лосося-нерки (см. главу 1) —варианса ал- 
лельных частот оказалась достоверно выше для субпопуляций 
с избытком самцов. Точно такой же результат получен и для 


экспериментальной системы популяций — это видно на рис. 61. 
Следует указать, что, оценивая интенсивность миграции, мы 


до сих пор оперировали коэффициентами, отражающими вели- 
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Рис. 60. Зависимость между интенсивностью миграции самцов из ядра систе- 


мы на периферию и значениями вариансы генных частот на уровне перифери- 
ческих субпопуляций № 2—9 
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ЯЧтетелх вллеля Е 
Рис. 61. Распределения частоты гена Е$1-6-Е в субпопуляциях ДгозорйЙа те- 
аповабйег с избытком самок (А) (п=30; М=95,7-+15,0; рЕ==0,54; ор?= 
=0,008) и самцов (Б) (п=61; №М=94,8+6,7; рЕ=0,56; о›2=0,017) в усло- 
виях популяционной системы островного типа 
Е=2,08, Р=< 0,05. Соответствую! 
самцов более 60% и менее 50% 





щие распределения построены для субпопуляций с долямн 


чину «механического» потока генов, который, как известно 
[\№!аЦасе, 1966, 1979; Сгапф, 1980], может быть весьма далек от 
генетически эффективной миграции, измеряемой вкладом ми- 
грантов в формирование генофонда поколений. Разумеется, мо- 
гут быть предложены и иные объяснения механизмов поддержа- 
ния выявленной генетической дифференциации «островных» суб- 
популяций. 

Для нас здесь гораздо важнее другое: при исследовании 
экспериментальной системы частично изолированных популя- 
ций удается обнаружить те же эффекты устойчивости, которые 
были отмечены в предыдущей главе для природных популяци- 
онных систем. Такие основные генетические характеристики, как 
средняя частота гена и варианса генных частот, не обнаружили 
существенных различий в ряду последовательных поколений. 
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и устойчивость эксперимен- 
| ры мы на фоне изменчивости слагаю- 
щих ее структуру суспопуляций нельзя приписать различиям в 
численности на разных уровнях иерархии. Если бы стабильность 
средних значении генных частот зависела от размера популя- 
ции, то контрольная панмиктическая популяция, сопоставимая 
по численности с популяционной системой, также должна была 
бы быть достаточно устойчивой. Однако этого не наблюдалось 
как в данных условиях эксперимента, так и в эксперименте с 
опуляционной системой О. те{аповазйет, построенной по типу 
одномерной кольцевой ступенчатой модели, что будет рассмот- 
рено в следующем параграфе. Забегая вперед, укажу, что в по- 
следнем случае в контрольной панмиктической популяции ди- 
намика частот генов в локусе а-глицерофосфатдегидрогеназы 
была подвержена сильному направленному отбору, тогда как в 
опыте частота аллелей оставалась практически неизменной по 
достижении системой стационарного режима. 

Очевидно, что рассмотренные данные снимают также вопрос 
о так называемом «эффекте усреднения» как возможной при- 
чине стабильности генных частот во времени для ряда популя- 
ционных систем, исследованных в работе Ю. П. Алтухова и 
Ю. Г. Рычкова [1970]. Опираясь на представленный здесь экспе- 
риментальный материал, мы можем теперь утверждать, что 
«усреднение» действительно имеет место, но это не голый стати- 
стический эффект, вызванный способом обработки материала, 
а внутреннее свойство самой популяционной системы в услови- 
ях неслучайной структуры миграции. Как мы видели, в этом 


случае интегрирующую роль «берет» на себя ядро системы, так- 


же остающееся устойчивым к длительному ряду поколении, не- 
смотря на то, что его эффективная численность значительно 


меньше, чем у контрольной панмиктической популяции. Практи- 
сти генетического соста- 


чески те же самые э екты стабильно - 
, $ ании экспериментальноя 


ва во времени выявились при исследова х 
популяционной системы со ступенчатой структурой миграции 


генов. 








ОСОБЕННОСТИ ГЕНЕТИЧЕСКОГО ПРОЦЕССА 
В УСЛОВИЯХ СТУПЕНЧАТОЙ СТРУКТУРЫ 
МИГРАЦИИ ГЕНОВ 


Идентификация генотипов проводилась др 
ческом исследовании водорастворимых еее аничннае я 
зофил в 5, 10, 16, 30, 36, 41, 51, 61-м поколен ==. => РА 
5 ы ) / я 
зультаты трех таких «срезов» и. т ЕН 
торных | м частот аллеле! > Е 
И обр ей и 
свидетельствует о локальной нию становится весь- 
‹ С ик 36-му ы 
кает уже в 5-м поколении олений 41, 51, 61-го, когда частоты 


ма значительной. Для пок 
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аллелей уже практически не изменялись, произведено сравнение 
суммарных распределений генотипов — фактических И Ожидае. 
мых согласно уравнению Харди—Вайнберга. Как и следовало 
ожидать, для системы в целом характерным оказался значитель. 
ный дефицит гетерозигот '. 
В табл. 31 сведены некоторые популяционно-генетические 
параметры исследуемой системы, позволяющие произвести ко- 
личественную оценку наблюдаемой изменчивости. Мы ВИДИМ, 
что средние аллельные частоты Е$1-6 не обнаруживают направ- 
ленных изменений во времени, а колеблются около величины, 
равной 0,43. Средняя частота аллеля РЁ «-САй в интервале меж. 
ду 5-м и 41-м поколениями возрастает, что свидетельствует о 
наличии в нашей системе направленного отбора по данному ло- 
кусу; к этому вопросу мы обратимся чуть позднее. Здесь же осо- 
бое внимание следует обратить на ярко выраженную гетеро- 
генность генофонда подразделенной популяции по обоим иссле- 
дованным локусам, что, очевидно, отражает сильное влияние 
генетического дрейфа. Поскольку его эффекты прямо связаны с 
малой величиной популяции, столь сильная пространственная 
дифференциация при средней численности субпопуляции М==135 
особей на первый взгляд может показаться несколько неожидан- 
ной. Вспомним, однако, что эффективная величина (№,) популя- 
ции, как правило, гораздо ниже ее фактической численности. 
С учетом известных данных, а также исходя из некоторых эко- 
логических особенностей, присущих нашей системе?, репродук- 
тивно-эффективная величина субпопуляции должна быть по 
крайней мере вдвое меньше, чем среднее значение, полученное 
нами (—120 особей). Это подтверждается сравнительным ана- 
лизом теоретических и наблюдаемых варианс аллельных частот, 
вычисленных для поколений 51-го и 61-го в предположении, что 
№.==50 (табл. 32). Вычисления производились по формуле, по- 
лученной Кимурой и Вайссом для стационарного состояния по- 
пуляции в отсутствие отбора (41, глава Г). Как видно из 
табл. 32, экспериментальные и теоретические значения диспер- 
сий при №. =50 являются величинами одного порядка. } 
Как уже указывалось в главе 1: возникновение локальном 
дифференциации в подразделенной популяции зависит не столь- 
ко от величины М, сколько от ее произведения на коэффициент 





' Для указанных поколений величины 72>53,26 для а-Сай? и х?> 18,24 для 
ЕзЁ-6 при 4.[. = 1. 

? В эксперименте Бури [Вин, 1960], проведенном на малых популяциях 
3, ‘тааповазег, М№ составляла 56 и 72% от численности в сериях с боль- 
шен и меньшей плотностью популяции соответственно, что автор связы- 
вает с особенностями заселения личинками корма. В таких условиях пре- 
имущество в оставлении потомства получают самки, отложившие яйца пер- 
выми [Запв, 1949а, Ь]. Следует отметить, что в работе Бури все самки 
помещались на корм одновременно. В условиях нашего эксперимента, ког- 
да откладка яиц происходит в течение всего времени вылета, разница меж- 
ду №. и фактической численностью должна возрасти, так как не все особи 
успевают оставить потомство. 
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Рис. 62. Локальная дифференциация частот аллелей и-бай (А) и Е5Ё-6 (Б) 
в последовательных поколениях системы популяций О. теаповазёег со сту- 
пенчатой структурой миграции генов [из: Алтухов и др., 1979] 

1—3 — поколения 36, 51 и 61 соответственно. Затемненные части кружков соответствуют 
значениям оценок частот «быстрых» аллелей Р в каждой из субпопуляций 


миграции, представляющего собой количество мигрантов, «при- 
шедших» в субпопуляцию в течение одного поколения. Условие 
возникновения локальной дифференциации для одномерной 
замкнутой ступенчатой модели [Магиуата, 1970] 


М№М.т< Е/л?, 
где 71 — коэффициент миграции, а Е — число субпопуляций. 
В нашем эксперименте т==0,03, а Ё=30. При №.=50 условие 
дифференциации (№,т-—< 3,3) удовлетворяется. 

ее результат еще раз поднимает вопрос о причн- 


‹ой от генов, ставя под сом- 
нах геог ической изменчивости частот г з | 
Раф ной среде [Зр1ейв, 1974], 


е! 
нение выводы как об отборе в гетерог 
так и о сглаживающих эффектах даже минимального давления 
миграции. 7 ы 
Более того, как показывают литературные а о 
цен, Койта, 1967; Вегвег, 1971, оба и. 
са подвержены давлению таких 6 и направленного для 
для Е$Ё- ь 
мого или стабилизирующего д в 
оба), которые должны приводить К аблюдаем 
в субпопуляциях. Однако в нашем эксперии чем свидетель- 
высокий уровень локальной риа (в 61-м по- 
ни 
ствуют, в частности, значе Саво =0,0717). 


колении для Е${-6 ео результатами исследования при- 
Эти данные согласуютс 


человека, ког- 
родных популяций некоторых видов животных и че у 
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Таблица 31. Основные статистические параметры распределения частот а 
©-бай и Е5ё-6 в последовательных поколениях экспериментальной 
субпопуляций со ступенчатой структурой миграции генов 


Ллелей 
Системы 





у Тест на гомогенность 
2 
р популяции (01 (4. 1) 


>1 


Локус ление К м м’ я 





а-бав 5 | 27 | 4203 | 4109 | 0,36 0,0122 | 616,19> (26) — 541 
10 | 23 | 5315 | 943 | 0,44 | 0,0340 | 1250,17 (22) = 483 
16 | 29 | 5447 1215 | 0,40 | 0,0485 | 2000,03> (28) —569 
30 | 29 4463 | 1227 0,54 | 0,0819 | 2629,00 (28) —569 
36 | 30 | 4525 | 1198 | 0,57 | 0,0726 | 2683,00> (29) 583 
4 | 29 | 3835 | 1149 | 0,62 | 0,0494 | 15505995 (28) —569 
5 | 30 | 3571 | 1097 | 0,62 | 0,0549 | 1659,84> (29) 583 
6 | 30 | 3605 | 949 0,65 | 0,0717 | 1650,39> (29) 583 


Е${-6 5 28 | 4203 | 1496 | 0,50 | 0,0424 569,61> (27) =55,5 

10 29 | 5345 | 1367 | 0,42 0,0146 629,53>> (28) =56,9 
16 | 28 | 5447 | 4149 | 0,46 | 0,0449 | 488485 (27) =55,5 
30 27 | 4163 | 1228 | 0,48 0,0453 | 1353,11> (26) =54,1 
36 28 | 4525 | 1466 | 0,44 0,0409 | 1373,85> (27) =55,5 
41 29 | 3835 | 1242 | 0,42 0,0440 | 1360,42> (28) =56,9 
51 25 | 3571 757 | 0,34 | 0,0299 739,85> (24) =51,2 
61 28 | 3605 | 853 | 0,38 0,0610 | 1273,99> (27) =55,5 
Условные обозначения: 
в системе; №/ 




































К-— число обследованных субпопуляций; Л№—общее число особей 


— Число проанализированных особей; р — средняя частота аллеля; 0% — меж- 
популяционная дисперсия частот аллелей. 














Таблица 32. Теоретически ож 
генов в системе популяций 





идаемые и фактические значения варианс частот 



































Е 1“ ее а 8 а з ыы т 
э-бав | 51 0,62 | 0,12 |0,0879|0,0549| Езё-6 | 51 0,34 | 0:34 0,06810.0290 
61 10,65 [0,84 [0,4063|0'0747 61 [0,38| 0,24 [0,0424], 




















Условные обозначения: Р— средняя частота 


между смежными сУбпопуляциями; ЕР. (ехр) — теоретически ожидаемое’ значение дисперсии 





ет ЕХ 
аллеля Е; г (1) — корреляция` генных часто 







2 
Ср (сЁз) — фактическое знач 
Ффициента миграции т=0,03. 






ение дисперсии. Вычисления производились для \,=50 и коэф- 













Дда исследователи не ограничивались анализом случайных вы- 
борок, а смогли получить достаточно надежные доказательства 
влияния фактора изоляции на картину пространственного и вре- 
менного распределения частот генов; этот вопрос рассмотрен 
нами в предыдущей главе. 

Значительная гетерогенность генных частот обнаружена при 
исследовании распределения групп крови систем ММ и АВО в 
популяциях коренного населения Сибири [Рычков и др., 1973]. 
В исследованиях полиморфизма рисунка раковины те рцУлНого 
моллюска Сйопагиз Ыепз [Алтухов, Лившиц, 1978] количест- 
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венная оценка пространственной диффе 
ну межпопуляционной д тсперсии приблизительно того же по- 
рядка, что и в нашем эксперименте. Следует заметить, что неко- 
торые из изучавшихся в данных работ х локусов не являются 
нейтральными, однако локальная дифференциация генных ча- 


стот в популяционных системах устойчиво поддерживается, не- 
смотря на давление отбора. . 


Более того, обнаруживается, что эта дифференциация носит 
периодический характер, отражая, по-видимому, стационарный 
процесс генетических реорганизаций в популяционной системе 
[Рычков, Шереметьева, 1976]. 

Периодический характер динамики генных частот лучше все- 
го может быть показан на рисунках, демонстрирующих «вре- 
менные срезы» через одни и те же субпопуляции в ряду после- 
довательных поколений (рис. 63, 64). Цифры на оси абсцисс 
(«ось миграции») обозначают расстояние в шагах от любой 
субпопуляции, принятой за исходную (в нашем случае № 1, см. 
рис. 55); один шаг соответствует переходу от предыдущей по- 
пуляции к последующей. 

Для удобства анализа поколения на рис. 63 и 64 объединены 
по два, и прерывистая линия соединяет значения аллельных ча- 
стот в каждой субпопуляции в предыдущем поколении, тогда 
как сплошная линия — в последующем. 

Исследуем сначала динамику концентраций генов а-Сай 
(рис. 63). Мы видим, что если в первых поколениях (рис. 63, а) 
изменчивость выглядит случайной, то уже после 10-го поколе- 
ния проступает характерная тенденция: на кривой появляется 
ряд «впадин» и «пиков», соединенных зонами промежуточных 
частот, т. е. в зависимости аллельных частот от расстояния 0003- 
начается некоторая периодичность. По ходу эксперимента рас- 

положение точек, характеризующих частоты аллеля Е а-Сай в 
отдельных субпопуляциях, становится более плавным. 

Изменения генных частот по локусу о- вай в системе попу- 
ляций могут быть аппроксимированы простеишеи периодической 
функцией вида 


ВЕ=а-Е (соз ИАН), 


гдеаи 6 числовые коэффициенты; 
онной оси в «шагах»; /, — период измене 


ционной оси (рис. 65). д 
Как общим лениенний процесса может В 
чение периода изменений генных частот И ыы = ка 
ких периодов к одному, хотя к 61-му деи р оон 
был пол н. В первом приб- 
| тео ллельных частот 
Й й еренциации алле? ь т 
бенностей пространственной диффер Ее 


т едованной на 
В локусе а-Сай «историю» в три стадии: 1) формирова- 


р = и 16-е поколения); 2) увеличе- 
ние периодической структУРЫ `.пионной оси (30—51-е 
ние периода изменения частот по мигр 


ренциации дает величи- 











= расстояние по миграци- 
ния частот вдоль мигра- 
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Расертеяяие РИЕСЛУРЯНЫР 


Рис. 63. Распределения аллельных частот локуса “-САй на субпопуляцион- 
ном уровне в последовательных поколениях экспериментальной системы по- 


пуляций, соответствующей циркулярной ступенчатой модели [из: Алтухов 
и др., 1979] 


А-Г— поколения 5—10, 15—30, 36—41 и 51—61 соответственно. Остальные объяснения 
в тексте 


Рис. 64. Распределение аллельных частот локуса Е5Ё-6 на и 
Уровне в последовательных поколениях экспериментальной системы попу. 
ЦИН со ступенчатой миграционной структурой 


Обозначения те же, что и на рис. 63 


поколения); стационарная (или квази-стационарная) фаза (51— 
61-е поколения). Очевидно, что для более строгого анализа выя- 
вившейся тенденции необходимы дальнейшие исследования. Во 
всяком случае тот факт, что система выходит на плато в отно- 
шении средних значений и дисперсии частот генов за число по- 
колений, соответствующее генетически эффективному размеру 
популяции, дает основания надеяться, что наша интерпретация 
не так уже далека от действительности. Более интересная кар- 
тина, вероятно, может быть выявлена лишь в том случае, если 


154 





















построить систему, в которую как источник стабилиза бу 
включена «дальняя миграция» (см. главу 1) ее = удет 
ко, что основная цель эксперимента пред а 
той: даже и в случае анализа простейшей системы поп я 
удается легко убедиться в ее большей по сравнению с пои 
Сной популяцией генетической устойчивости. 
Перейдем теперь к рассмотрению пространственной изменчи- 
вости генных частот по второму исследованному нами локусу — 
Е${-6 (рис. 64). В первых поколениях эксперимента ат 
ственная генетическая изменчивость по данному локусу, так же 
как и в случае с а-Сай, является чисто случайной. Однако уже 
с 50-го поколения на кривой, выражающей зависимость измене- 
ния генных частот от расстояния, появляется сравнительно ус- 
тойчивая «впадина» (субпопуляции № 20—30) и «пик» (субпо- 
пуляции № 5—15), сохраняющиеся в интервале 10 поколений. 
Следовательно, и пространственная генетическая изменчи- 
вость по локусу Е5{-6 также обнаруживает тенденцию к форми- 
рованию некоей устойчивой неслучайной структуры, хотя и 
значительно менее яркой выраженной, чем в случае с а-Сай. 
Этот процесс увеличения устойчивости популяционной структуры 
во времени может быть дополнительно аргументирован корре- 
ляционным анализом полученных данных. Произведенное нами 
вычисление коэффициентов парных корреляций генных частот 
для одних и тех же субпопуляций показало возрастание вели- 
чины корреляции во време- 
ни по обоим локусам, что 
свидетельствует об увели- 
чении устойчивости струк- 
туры системы (табл. 33). 
Теоретический анализ 
незамкнутой одномерной 
ступенчатой модели, прове- 


#8 







® 
< 


Рис. 65. Аппроксимация периоди- 
ческой функцией распределении 
частот аллелей @а-Сай на субпо- 
пуляционном уровне в последо- 
вательных поколениях эксперимен- 
тальной популяционной системы 
р. теаповазег [Алтухов, Берна- 
шевская, 1981] 
А, Б, В — поколения 30, 41 и 51—61 с9- 
ответственно. Прерывистые линии — 
фактические распределения, сплошные 
линии — теоретические: А — рЕэ=01+ А 
40,40 (с05 2л 5 4+1); Б— РЕи= 
3,5 
15 


те 1 
0,1--0,45 (с0$ 2756 +0 ИДЕЕ РЯНИР 


Чистота аллеля Е 
> 


=0,1+0,42 (5 ол? +); В — РЕя= 







































Таблица 33. Корреляция аллельных частот на субпопуляционном уровне между 
парами поколений экспериментальной популяционной системы со ступенчатой 


структурой миграции генов 











Поколения 
У 5—16 16—30 30—41 41—51 5 
-бай 0,10 0,48 0,38 0,64 0,77 
5.6 0,07 0'24 016 0,53 052 





денный Кимурой и Вайссом, показал, что в случае равновесно- 
го состояния системы корреляция между генными частотами в 
субпопуляциях внутри поколения убывает с расстоянием по 
экспоненте (см. главу Г). Эта зависимость вполне понятна, так 
как по мере увеличения расстояния между субпопуляциями 
возможность обмена генами между ними в одномерной ступен- 
чатой модели резко падает. Нами проведено исследование за- 
висимости корреляции частоты аллеля «-Сай-Р от расстояния 
по миграционной оси в 61-м поколении. Результаты анализа 
приведены в графической форме на рис. 66. Вместо монотон- 
ного экспоненциального спада наблюдается первоначальное 
убывание величины корреляции до ‘минимального значения в 
середине миграционной оси с последующим симметричным 
подъемом. В данном случае симметричный характер изменения 
корреляции вызван замкнутостью исследованной нами системы: 
«двигаясь» по замкнутой кривой, мы сначала «удаляемся» от 
субпопуляции, принятой за точку отсчета (и вероятность обме- 
на генами с ней падает), а затем с середины оси мы начинаем 
приближаться к исходной субпопуляции с обратной стороны и 
вероятность обмена генами начинает возрастать по аналогич- 
ному закону. 

Таким образом, характерной особенностью динамики ген- 
ных частот в системе субпопуляций, связанных между собой по 
типу замкнутой одномерной ступенчатой модели, является пе- 
риодичность. Периодические изменения генных частот по ряду 
локусов с географическим расстоянием были независимо от нас 
обнаружены Ю. Г. Рычковым и В А. Шереметьевой [1976] при 
исследовании популяций коренного населения циркумполярной 
зоны Евразии. Система, изученная Рычковым, приближенно со- 
ответствует одномерной незамкнутой (линейной) ступенчатой 
модели с коэффициентом миграции около 0,03 и эффективным 
размером субпопуляции, равным 45, т. е. параметры структуры 


оказываются весьма близки к параметрам нашей эксперимен- 
тальной популяции. 


Будучи перенесенной на плоскость, периодическая зависи- 
мость частоты генов от расстояния соответствует рельефной 
«поверхности» с чередованием «пиков» и «впадин», т. е. зон мак- 
симумов и минимумов. Подобная картина описана Силандером 
[Зеапаег, 1970] для популяции домовой мыши Ми$ тизси[и$, чья 
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Рис. 66. Зависимость 
ции аллельных частот 
а-бАй от расстояния в 
поколении эксперимента [Ал- 
тухов, Бернашевская, 1981] 





По оси абсцисс — расстояние между 
субпопуляциями в «шагах» (Ё), по 
оси ординат — корреляция генных 
частот субпопуляций, отстоящих 
друг от друга на № шагов 











субпопуляционная структура в общих чертах соответствует дву- 
мерной ступенчатой модели. Пространственное распределение 
аллельных частот локусов, кодирующих ферменты, было в этих 
популяциях мозаичным, с плавными переходами между зонами 
максимума и минимума. Размер колонии (трибы) домовой 
мыши равен в среднем 20 особям; в силу поведенческих особен- 
ностей миграция между трибами крайне низка. Возникновение 
описанного типа локальной дифференциации генных частот ин- 
терпретируется Силандером как результат подразделенности по- 
пуляции, так как условия среды в амбаре, где размещались ко- 
лонии мышей, были однородными. 

Теоретически мозаичный характер генетической изменчиво- 
сти был получен и при машинном моделировании популяции, 
миграционная структура которой соответствовала «изоляции 
расстоянием» [Ко|НИ, Зсрлей, 1971]. Интересно отметить, что при 
моделировании на ЭВМ возникшая популяционная структура 
оказалась устойчивой; зоны «пиков» и «впадин» сохранялись в 
течение десятков поколений. Подобное сохранение зон макси- 
мумов и минимумов генных частот наблюдалось и в нашем 
эксперименте, а также при машинном моделировании, когда 


квазистационарная фаза измерялась сотвями поколений [Ал- 
тухов и др., 1982]. я А 
Очевидно, обнаруживаемая во всех этих случаях стабиль- 
ность внутренней субпопуляционнои структуры в ею многих 
поколений является отражением стационарного пронаеся ие 
тической реорганизации поколений системы частично изолир 


ванных ‚ляций. 

В ре Е обнаруживается ОЧ ПН 
ранственной изменчивости частот аллелеи ©. и йе ‚ выр з 
зившееся в наличии четкой пространственной О О 
кусу а-Сай и в ее «размытости» в случае с локусом 5 , 

ичием в типах отбора (направ 


очевидно, можно объяснить разл 3. : 
ленным) 'в пользу аллеля Е а-бай и стабилизирующим (или ча 


й < ля соответ- 
стотно-зависимым) с точкой равновесия около 0,45 д 


ствующего аллеля Е5#-6. Е 
Ясно, что если стабилизирующий ее ыы 
ходит по величине влияние случайно р 
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р значительно превос- 
фа генов, то он бу- 
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дет маскировать субпопуляционную структуру, сдвигая аллель. 
ные частоты во всех субпопуляциях к равновесной точке; эту 
было хорошо видно при анализе распределений частот генов 
Рет в популяциях нерки (глава 1!]). : 

При отборе же в направлении фиксации аллеля / а-глицеро- 
фосфатдегидрогеназы вклад генного дрейфа, по-видимому, ока- 
зывается более ощутимым, в результате чего устанавливается 
баланс двух сил, одна из которых направлена на уменьшение 
генетического разнообразия системы, а другая — на его увели- 
чение *. Баланс этих сил и находит отражение в возникновении 
и длительном поддержании периодической локальной дифферен- 
циации аллельных частот при соответствующей структуре миг- 
рации генов. 

При этом важно подчеркнуть, что такая структура и харак- 
терная для этой системы популяций средняя частота гена со- 
храняются, даже несмотря на давление отбора, приведшего 
панмиктическую популяцию всего за 60 поколений от стартовой 
частоты аллеля и-бай Р=0,5 к частоте 0,98 (Л9=0,008 на по- 
коление); эти данные представлены на рис. 67. 

В специальных машинных экспериментах, поставленных 
Л. А. Животовским, была сделана попытка подобрать соответ- 
ствующие значения коэффициентов приспособленности для трех 
генотипов локуса а-Сай. Наилучшее соответствие эксперимен- 
тальной и теоретической кривых «частота—время» для панмик- 
тической популяции получено при коэффициентах приспособлен- 
ности 1,05, | и 0,80 для генотипов локуса а-бай ГЕ, Е$ и 5$ со- 
ответственно. 

Однако если использовать эти же значения Й при моделиро- 
вании на ЭВМ генетического процесса в подразделенной попу- 
ляции, то теоретическая кривая оказывается расположенной 
намного выше экспериментальной, а процесс отбора проходит 
практически до конца (рис. 68; кривая 2). Очевидно, что при 
соответствующих коэффициентах направленного отбора замед- 
ление эволюции подразделенной популяции может иметь место 
лишь при более значительном вкладе стохастических процессов. 

этой целью при машинном моделировании величина Л. 
уменьшалась вплоть до пяти особей, однако это не привело 
существенному сближению теоретической И экспериментальнои 
кривых. Лишь при №. =5 и коэффициенте миграции т=0,01 эм- 
пирическая и моделируемая кривые сближаются, однако ясно, 
что оба этих параметра популяционной структуры, и особенно 
величина М№., явно не соответствуют экспериментальным дан- 
ным; искусственное увеличение дрейфа генов при снижении дав- 
ления миграции приводит к возрастанию на порядок величины 
дисперсии частот генов в машинной модели по сравнению с тем, 
что наблюдается в эксперименте. К 60-му поколению в этих ус- 











3 Если допустить, что на локус а-Сай действует дизруптивный отбор, то, 
естественно, он выступает как разнообразящий фактор (вместе с генетиче- 
ским дрейфом), а интегрирующую роль играет процесс миграции генов. 
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Рис. 67. Динамика аллельных частот локусов ЕзЁ-6 (А) и а-бай (Б) в после- 
довательных поколениях подразделенной (сплошная линия) и панмиктической 
млн линия) популяций Ш). теаповазег [Алтухов, Бернашевская 
1978 


Рис. 68. Сравнение динамики аллельных частот локуса я-Сай в подразделен- 
ной популяции с результатами моделирования на ЭВМ 


1— экспериментальная кривая; 2 — 
теоретическая кривая при значениях 
\У для генотипов РЕ, Е$ и $$ 1,05; 
1,00 и 0,80 соответственно; 3 —теоре- 
тическая кривая при соответствую- 
щих значениях № для тех же гено- 
типов 0,95, 1,00 и 0,90. Начальные 
частоты при машинном моделирова- 
нии соответствуют частотам гено- 
типов в эксперименте в 16-м поко- 
лении 
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ловиях моделируется фиксация аллеля Е, чего на самом деле не 


происходит. 
Стало быть, моделирование на 
в системе популяций устанавливает, 
рименте существенное замедление 
люции в подразделенной популяции по 
ческой не может быть объяснено ОДНИМ! 
чайного дрейфа генов. 
Удовлетворительная 
коэффициентах приспособлен 


ЭВМ генетического процесса 
что обнаруженное в экспе- 
(или даже остановка) эво- 
сравнению с панмикти- 
1 лишь эффектами слу- 


аппроксимация достигается лишь при 
ности для генотипов РЕ, Е$ и 55, 
равных 0,95, 1,00 и 0,90 соответственно. При введении в машин- 


№.=95 и = 
ную модель этих коэффициентов, не Оу оказы- 
=0,03 распределение частот аллелей по су 


7 ы ти- 
вается весьма близким экспериментальным ин ре 
ческая и экспериментальная ди 


сперсия такж 
; я3). 
рядок величины (см. рис. 68; крива ) 
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Хотя с формальной точки зрения трудно представить, как Мо- 
жет таким образом измениться не только интенсивность, но п 
направление отбора в условиях подразделенности (при практи- 
ческой идентичности условий среды в опыте и контроле), тем не 
менее факт остается фактом: на фоне быстрой эволюции бест. 
руктурной панмиктической популяции система субпопуляций по 
достижении фазы устойчивости остается генетически стабильной 
в интервале 20—25 поколений; любопытно, что для вида с не 
столь быстрой сменой поколений, как у дрозофилы, а скажем 
каждые 25—30 лет, эта фаза устойчивости могла бы соответст- 
вовать сотням лет. 

В настоящее время еще нельзя сказать, какой же фактор в 
рамках популяционной системы столь эффективно противодей- 
ствует давлению отбора. Ясно лишь, что, поскольку это не слу- 
чайный дрейф генов, остается миграция, которая в чистом виде 
или во взаимодействии с дрейфом, по-видимому, и изменяет при- 
способленности генотипов, остающиеся иными и постоянными в 
панмиктической популяции. 

Интересно сопоставить наши данные с результатами Нари- 
се [Маг!зе, 1968, 1969, 1974], изучавшей влияние миграции на 
судьбу полулетального гена оезН а в популяциях ОгозорйИа 
те!аповаз{ег. Цели этих исследований и наших экспериментов 
принципиально различны, однако в них есть то общее, что в обо- 
их случаях использован фактор подразделенности с миграцией, 
а контролем служит панмиксная популяция. 

В экспериментах Нарисе подразделенная популяция состоя- 
ла из девяти пробирок с питательной средой, соединенных миг- 
рационными трубками так, что одна центральная пробирка сое- 
динялась с тремя пробирками первого ряда, каждая из которых, 

в свою очередь, была соединена с двумя пробирками второго ря- 
да (рис. 69). В начале эксперимента 120 гетерозиготных мух ге- 
нотипа «дикий тип/вестиджил» были помещены в центральную 


Рис. 69. Структура экспери- 
ментальной популяции, в ко 
торой изучалось влияние миг- 
рации на судьбу полулеталь- 
ного гена оезНата! [из: Майе, 
1968] 


пробирку, и одновременно 120 особей того же генотипа поме- 
щались в обычный популяционный ящик. Через каждые 14 днен 
миграционные связи прерывались и подсчитывалось число мух 
в пробирках, затем мух переносили в пробирки со свежим кор- 
мом, после чего миграционная структура восстанавливалась. 
Опыт продолжался 20 поколений в трех повторностях. 
Поскольку приспособленность гомозигот оезИелай (08) силь- 
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но понижена по сравнению с нормой [Дубинин и др., 1937; Зу- 
раоян, Тимофеев-Ресовский, 1967), как в панмиктической, так 
и в подразделенной популяциях наблюдалось резкое снижение 
концентрации гена од. Однако уже после 4-го поколения наблю- 
дались существенные различия в динамике этого процесса. Ча- 
стота гена в подразделенной популяции была достоверно выше, 
чем при панмиксии, и эта картина сохранялась до конца экспе- 
римента. К 20-му поколению гомозиготы ой практически полно- 
стью исчезли из панмиктической популяции, в то время как в 
совокупности субпопуляций их частота стабилизировалась на 
уровне 1% и оставалась постоянной, несмотря на сильное дав- 
ление отрицательного отбора. Нарисе объяснила этот результат 
увеличением миграционной активности менее приспособленных 
особей в условиях смешанных культур; мигрируя, они отыски- 

вают более благоприятные условия среды и таким образом хотя 

бы частично уходят от мощного селективного давления. Вполне 

вероятно, что и в условиях нашего эксперимента дифференци- 

альная (неслучайная) миграция генотипов может оказывать 

существенное влияние на динамику аллельных частот в систе- 

мах взаимодействующих популяций. 

Стало быть, наши данные устанавливают, что динамика ген- 
ных частот носит принципиально иной характер в панмиктичес- 
кой и подразделенной популяциях: в одних и тех же условиях 
среды направленный сдвиг аллельных концентраций выражен 
несравненно сильнее в первом случае, чем во втором. В подраз- 
деленной популяции частота аллеля Ё а-Сай к 41-му поколению 
фактически стабилизируется на уровне 0,62, не изменяясь и че- 
рез 20 поколений, тогда как в панмиктической популяции в 51-м 
и 61-м поколениях гомозиготы 55$ по данному локусу практиче- 
ски отсутствуют, а гетерозиготы Ё$ встречаются крайне редко. 
Это означает, что локальная дифференциация генных частот, 
возникшая в условиях подразделенности уже в первых поколе- 
ниях, устойчиво сохраняется до конца эксперимента (соответст- 
вующие значения Р», равны для локуса а-глицерофосфатдегид- 
рогеназы и эстеразы-6 0,297 и 0,2448). к 

При однородности внешней среды для всех субпопуляций 
единственная причина поддержания такой гетерогенности — вза- 
имодействие всех факторов популяционной динамики, присут- 
ствующих в условиях подразделенности и отсутствующих в ус- 
ловиях панмиксии. Хотя количественная оценка взаимодействий 
этих факторов далеко не всегда доступна детальному анализу, 
тем не менее на этом уровне организации популяций даже в ус- 
ловиях эксперимента обнаруживается новое качество, не ото- 
бражаемое методами математического моделирования или при 

‹ нии. 
а ны момент вытекает из результатов настоя- 
щей работы. Сьюэлл Райт был первым, кто в теоретической 
Е жную роль фактора подразделенности в 
и обо в ности популяций; этот 
поддержании наследственной гетероген ул ; 
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вывод подтвержден теперь экспериментально. Следует, однако, 
еще раз напомнить, что такая структура в то же самое время 
рассматривалась как эволюционно оптимальная, так как на пер- 
вый взгляд кажется бесспорным тезис о прямой связи между 
аллельным разнообразием на субпопуляционном уровне И В03- 
можностями системы субпопуляций более адекватно реагировать 
на изменения среды и вслед за ними изменять свою генотипи- 
ческую структуру. Это, казалось бы, логически безупречное за- 
ключение не было в должной мере подкреплено ни полевыми, НИ 
экспериментальными исследованиями. Полученные нами данные, 
исследовавшиеся как в предыдущей, так и в настоящей главе, 
ясно указывают, что соответствующий вывод может быть каче- 
ственно иным. 

Но если это так, то тогда подлежит более критическому рас- 
смотрению общепринятая ныне концепция вида и видообразова- 
ния с лежащим в ее основе взглядом на эволюцию как на гра- 
дуальные изменения концентраций генов на популяционном уров- 
не. 

Обсудим эту проблему, опираясь на результаты как собствен- 


ных, так и других работ, многие из которых появились в печати 
совсем недавно. 
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Глава \ 


ГЕНЕТИКА ПОПУЛЯЦИЙ 
И ЭВОЛЮЦИЯ 


Чтобы избежать нареканий, хочу оговориться, что хотя в на- 
звании главы и фигурирует термин «эволюция», я ограничу рас- 
смотрение только проблемой вида и видообразования, т. е. мик- 
роэволюцией, а свидетельством эволюционной трансформации, 
в полном соответствии со сложившейся традицией, будет счи- 
таться векторизованный во времени (или в пространстве) сдвиг 
генных частот на популяционном уровне. 

Необходимо также подчеркнуть, что поскольку генетика по- 
пуляций имеет дело с рецентными формами и на временных ин- 
тервалах, представляющих лишь мгновение на эволюционной 
шкале, генетические изменения, сопутствующие выходу популя- 
ции за пределы вида, могут быть уловлены только при сопостав- 
лении характера внутри- и межвидовой изменчивости. При этом 
если разница между видом и разновидностью не в сущности, а 
в степени и разновидность есть зарождающийся вид, генетиче- 
ские различия между видами в пределах рода должны быть со- 
измеримы с различиями между популяциями в пределах вида. 

С учетом этих замечаний будет сделана попытка ответить на 
следующие три вопроса, имеющие принципиальное значение для 
расшифровки генетических основ микроэволюции: 1) можно ли 
прийти к идее эволюции через анализ генетических процессов 
на популяционном уровне; 2) достаточно ли для понимания про- 
цесса видообразования ограничиться явлением генетического по- 
лиморфизма или же необходимо одновременное рассмотрение 
мономорфной генетической системы вида; 3) представляет ли 
видообразование процесс постепенной перестройки популяцион- 
ного генофонда или же оно — результат качественной реоргани- 
зации мономорфной и функционально наиболее значимой генети- 
ческой системы вида? 

В попытке ответить на эти вопросы мы уделим основное вни- 
мание возможностям, открываемым молекулярной генетикой на 
современном этапе ее развития. 





МОЖНО ЛИ ПРИЙТИ К ИДЕЕ ЭВОЛЮЦИИ, 
ИССЛЕДУЯ ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ 
НА ПОПУЛЯЦИОННОМ УРОВНЕ? 


Современная концепция вида и видообразования, хотя и Но- 
сит название «биологической», по сути своей является генетиче- 
ской, так как именно в ее рамках был осуществлен синтез дар- 
виновской теории естественного отбора и успехов менделевской 
генетики [Четвериков, 1926]. Чтобы лишний раз убедиться в 
этом, рассмотрим схему, которая была предложена Ф. Добжан- 
ским [оБ2вапзКку, 19555] и в обобщенной форме отображает 
модель так называемого «истинного видообразования», т. е. рас- 
щепления исходного вида на два (рис. 70). 

Очевидно, что в соответствии с развитием идей и концепций 
популяционной генетики на схеме Добжанского дивергируют не 
отдельные менделевские популяции, а их совокупности, так на- 
зываемые подразделенные популяции, или, по нашей терминоло- 
гии, популяционные системы. Как уже указывалось, только в та- 
кой популяции — Сьюэлл Райт нередко приравнивает ее виду — 
имеются условия для поддержания максимального генетическо- 
го разнообразия, что позволяет ей более эффективно реагиро- 
вать на изменения окружающей среды и вслед за ними изменять 
свою генетическую структуру [см. также Дубинин, 1966; Дор- 
2ВапзКу, 1970; Рор2вапзКу её а1., 1977]. 

Вместе с тем результаты, рассмотренные в предыдущих гла- 
вах, ясно показывают: если не ограничивать исследование эле- 
ментарным популяционным уровнем, а изучать природные попу- 
ляции в рамках естественных, исторически сложившихся границ 
или же обратиться к соответствующим экспериментальным мо- 
делям, то можно обнаружить присущее им важное системное 
качество, с очевидностью не выводимое из свойств слагающих 
ИХ структуру компонентов — генетическую стабильность во вре- 
мени ив пространстве. 

Было бы важно ответить на следующий вопрос: как долго мо- 

жет поддерживаться такая устойчивость подразделенных попу- 
ляций в природе? Казалось бы, если открыто внутреннее свойст- 
во процесса, если обнаружившаяся закономерность проявляется 
на временных интервалах, измеряемых десятками поколений, то 
можно предполагать эффективность того же механизма и на 9 
лее длительных отрезках истории. И действительно, если органи 
зовать исследование определенным образом, то можно наблю- 
дать устойчивость генетического состава популяции во ре 
соизмеримом с длительностью ее исторического о. 
в данных конкретных условиях среды [Рычков, Мовсесян, На, 
Алтухов, Калабушкин, 1974]. Поскольку такого рода И 1975 
однократно обсуждались [Рычков, 1973; Алтухов, 1974, ах 
1977], мы ограничимся здесь рассмотрением результатов ой 
наиболее систематических исследований. 
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Рис. 70. Схематическое изображение расщепления исходного вида (А) на два 
(Би В) во времени [по: РоБ2вапзКу, 1955] 


Отдельные, в большей или меньшей степени переплетающиеся ветви — «менделевские 
популяции» 


Первый пример иллюстрирует измеряемую сотнями поколе- 
ний стабильность генетической структуры системы древних изо- 
лятов коренных жителей Северной Азии. Эти популяции изуча- 
ются на протяжении последних 20 с лишним лет Ю. Г. Рычковым 
с сотрудниками по совокупности биохимических маркеров генов, 
а также в отношении некоторых наследственно детерминирован- 
ных аномалий костной системы [ Мовсесян, 1970; Рычков, Мовсе- 
сян, 1972]. Исследовав распределения частот ряда нескоррели- 
рованных друг с другом аномалий среди современных и неоли- 
тических популяций, авторы показали отсутствие достоверных 
различий по данному признаку между взятой как целое системой 
современных популяций и совокупностью прародительских по- 
пуляций, в свою очередь, также рассматриваемой как целое (рис. 
71); это означает, что система древних популяций Северной 
Азии, несмотря на их сильную и длительную изоляцию, на про- 
тяжении по меньшей мере 5 тыс. лет, т. е. ^^ 200 поколений, сох- 
ранила исходную генетическую информацию и, следовательно, 
преемственность развития. 

Другой пример отражает результаты анализа полиморфизма 
окраски раковины у современных и ископаемых популяций мол- 
люска [Логта здиаЙаа в изолированной лагуне Буссе на Юж- 
ном Сахалине [Алтухов, Калабушкин, 1974; Калабушкин, 1976, 
1980]. У этого вида имеется хорошо выраженный полиморфизм 
окраски раковины, трактуемый как проявление двуаллельной 
системы с неполным доминированием (рис. 72). Так же как иу 
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Рис. 71. Реконструкция генетической структуры прапопуляции по частот 


ы в системе“ корен- 
12 независимых признаков (49) в современной популяционной сис ты | 
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земной улитки Сераеа пето- 
(фенотипов) сохраняются и у ис- 
и, таким образом, открывается возможность ис- 
следовать их распределение в выборках из ныне живущих и 
древних популяции, разделенных временным интервалом поряд- 
ка 4,5—5 тыс. лет; это соответствует примерно 2—2,5 тыс. по- 
следовательных поколений. Такая оценка, сделанная на основа- 
нии характера отложений и сопутствующей им теплолюбивой 


Рис. 72. Полиморфизм рисунка раковины в сахалинских популяциях брю- 
хоногого моллюска [4#опмта здиаЙаа [Алтухов, Калабушкин, 1974] 


1, 3 — предполагаемые гомозиготы, АЛ и ВВ соответственно; 2 — гетерозигота АВ 


фауны, а также с учетом возрастной структуры литторин пред- 
ставляется высоко надежной [см. Жузе, 1959; Голиков, Скарла- 
то, 1967; Калабушкин, 1976]. С 1969 по 1974 г. были исследованы 
распределения морф в трех выборках современного и в пяти вы- 
борках ископаемого материала. Представленные на рис. 73 оцен- 
ки генных частот показывают, что если сравнивать отдельные 
современные выборки с отдельными же ископаемыми, то можно 
прийти к весьма противоречивым выводам, обнаружив проявле- 
ния как генетического сходства, так и различия во времени и в 
пространстве. , 

Но если опираться на ясные представления о системной орга- 
низации популяций и провести сбор и анализ первичного мате- 
риала по всем элементам популяционной структуры, то можно 
сделать лишь один вывод: несмотря на изменчивость в частях, 
система как целое устойчиво сохраняет генетический состав, уна- 
следованный от прапопуляции. Такая устойчивость, как было по- 
казано в предыдущей главе, сохраняется даже несмотря на дав- 
ление отбора. 

Следует указать, что и при детальном изучении моллюсков 
лагуны Буссе удалось выявить эффекты сильного отбора — диз- 
руптивного на ранних и стабилизирующего на поздних стадиях 
онтогенеза [Калабушкин, 1976]. По ‚мере эволюции лагуны это 
давление существенно возрастало [Калабушкин, Животовский, 
1979], однако средняя частота гена практически не изменилась 
на протяжении тысяч поколении. 

Поскольку время и пространство в стационарном генетиче- 

ском процессе связаны, тот же фактор подразделенности, усили- 
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Рис. 73. Изменчивость частоты ге- 
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Рис. 74. Полигоны концентр 
ренциацию северо-азиатской 
популяций алеутов Командор 


аций генов 11 локусов, характеризующие диффе- 
и американской популяционных систем и двух 
Г ских островов [по: КусЬКоу, ЗВегетейуеуа, 1977] 
0? — средний квадрат генетич 


ческого расстояния между популяциям раднаны. Часто- 
та 0 — по периметру, а ду уляциями, раднаны. Час 
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м развития популяционной структуры, игра- 
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У пример — оценка по совокупности биохимических 
маркеров генетических расстояний между и внутри двух давно 
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разошедшихся систем монголоидных популяций Северной Азии 
и Америки [КускКох, ЗВегете{уеха, 1977]. 

Соответств) ющие оценки, сделанные по 28 генам 11 локусов 
т и белков крови, показывают, что 
у ренциации популяционных систем, достигнутый за 
сотни поколении, практически не превышает различий между от- 
дельными ныне живущими элементарными популяциями, изоли- 
рованными друг от друга каких-нибудь четыре-пять поколений 
назад (рис. 74). 

Таким образом, понятно, что если мы будем сопоставлять 
случайные выборки, изучая особенности генетической дифферен- 
циации в пространстве или делая последовательные срезы через 
одну и ту же структурированную популяцию во времени, то мо- 
жем прийти к эволюционным выводам там, где их на самом де- 
ле сделать нельзя или, наоборот, сделаем вывод об устойчивости 
там, где имеет место векторизованный генетический процесс. 
Было бы интересно под этим углом зрения пересмотреть целый 
ряд примеров, нередко фигурирующих в сводках по эволюции. 
За исключением, быть может, явления индустриального мела- 
низма, когда направленный сдвиг в концентрации соответствен- 
ного гена в условиях катастрофических изменений окружающей 
среды не вызывает сомнений, все эти примеры нуждаются в та- 
кого рода пересмотре. 

Во всяком случае для самого известного примера длительной 
стабильности полиморфизма с плейстоцена до наших дней, опи- 
санного в свое время Дайвером [ПУуег, 1929] у Сераеа петога- 
18, нам удалось установить, что эта устойчивость была выявлена 
благодаря системе наблюдений, аналогичной изложенной выше. 
Дайвер, разумеется, никак не оговаривает этого обстоятельства 

и не приводит пифровых данных, однако сам подход не остав- 
ляет сомнений. «В изученных мною ныне живущих колониях 
разные фенотипы встречаются с очень разной частотой, частоты 
любого фенотипа могут существенно различаться в образцах, 
разделенных лишь несколькими ярдами. Но по всей серии коло- 
ний полосатые типы, взятые вместе, преобладают над бесполо- 
СЫМИи. 

Полосатость хорошо видна и у ископаемых форм; по частоте 
разных типов можно получить детальные данные, и они будут 
очень интересны для генетики и теории естественного отбора. 
Кеннард снабдил меня рисунками трех крупных выборок, каж- 
дая из них содержит оба вида (Сераеа петогаЙ5 и С. помеп- 
5$. — Ю. А.) из пластов близ Гудвуда. ...Во всех трех выборках 
общее число полосатых типов преобладает над неполосатыми 
раковинами и частоты различных типов как раз та- 
кие какие можно найти и сегодня» [П1уег, 1929; 
р. 83; разрядка наша — Ю. А.]. 

Теперь уже нет сомнений, что такого рода закономерность 
прослеживается на многих бисексуальных видах с сохранившей- 
ся популяционной структурой и легко моделируются в экспери- 
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менте, однако широкое изучение генетики природных популя ь 
различных видов не внесло никаких поправок в традиционные 
обобщения: полевые исследования и до сих пор оказываются 


привязанными к отдельным выборкам, отражающим  простей. 
ший, весьма изменчивый популяционный уровень. Видимо, п0- 
этому важная проблема генетической стабильности популяций 
свелась лишь к исследованию механизмов гомеостаза [Шегпег, 
1954], а основное внимание оказалось сконцентрированным на 
эволюционных аспектах вообще, и в частности на соотносительном 
вкладе случайного дрейфа генов и естественного отбора в реор- 
ганизации генофондов элементарных популяций. Изменчивость 
на этом уровне действительно велика, что и способствует фор- 
мированию представлений о беспредельной эволюционной ла- 
бильности популяций. По-видимому, просто в силу традиции, 
связанной с повышенным интересом к проблеме эволюции, счи- 
талось и считается по сей день, что если изменения на уровне 
простейших популяций служат непосредственным свидетельст- 
вом продолжающейся на наших глазах эволюции, то эволюцион- 
ные возможности тем более велики для совокупностей таких по- 
пуляций и еще более для широко расселенных видов — этих 
подлинных «пионеров» эволюции, постоянно экспериментирую- 
щих с нею [Майр, 1968, 1974]. 
ежду тем обнаружение системной организованности натив- 

ных популяций и их детальный анализ свидетельствуют о пре- 
дотвращении ивадаптивной дивергенции вида миграционными 
связями, и даже давление направленного отбора в условиях под- 
разделенности оказывается, как мы видели, малоэффективным. 
В то же время наличие устойчивой в смысле генетических харак- 
теристик субпопуляционной структуры системы, как то хорошо 
видно на примере природной популяции нерки, свидетельствует 
о консервативности и уникальности локальных адаптаций, кото- 
рые не удается изменить даже при столь мощных изменениях 
среды, какие сопутствуют различным попыткам акклиматизации. 
Примеры множества таких безуспешных усилий с тихоокеански- 
ми лососями хорошо документированы [Е1сКег, 1972; Алтухов, 
1974; Алтухов, Салменкова и др., 1980]; к этим вопросам мы еще 
вернемся в последней главе книги, обсуждая значение генетики 
популяций для рационального использования биологических ре- 
сурсов и охраны генетического фонда биосферы. 

Сейчас же следует еще раз подчеркнуть, что и в природе, и 
В эксперименте популяционная система благодаря реципрокно- 
му балансу всех известных факторов эволюции сохраняет в ря- 
ду поколений генетическую характеристику предковой популя- 
ЦИИ, хотя в отсутствие «ядра» системы эти концентрации генов 
могут вовсе и не быть свойственными ныне живущим популяци- 
ям и реконструироваться только в процессе усреднения по всем 
компонентам структуры [Рычков, 1969, 1973]. 

Совокупность рассмотренных выше фактов и подходов позво- 
ляет трактовать генетическую дивергенцию вида как процесс по- 
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следовательной реорганизации ге 
анизации генофонд: ДКОвОЙ д 

по мере ее дифференциации на а = БЕ 
колениях и по ареалу. По крайно? тенные подразделения в по- 
ти о ВЕНЫ ‹раинеи мере в условиях нормально 
колеолющейся среды средняя частот: 

Е т 1 : дняя частота гена, а по достижении 
фазы устоичивого равновесия и длисперс 

р - я и дисперсия в системе остаются 
инвариантными в отношении всех ОК 

р ее 2 сех возможных микроэволюцион- 
ных преобразований, взаи ‹ т 

‚ взаимно компенсирующих друг друга 

Иными словами, изолированн: т Не 9 
ее › изолированная популяция, если она не исче- 
ты Е. образно говоря, развертывается «в самое 
средой Нал а динамическое равновесие с окружающей 
т а м - этой генетической «памяти» в системе — важ- 
ты й е ее стабильности и одновременно свидетельство сох- 
ранения исторически сложившейся внутренней структуры [Ал- 
тухов, Рычков, 1970]. 4 

Недавней работой Ю. Г. Рычкова и Е. В. Ящук [1980] внесен 
новый вклад в подобную трактовку процесса генетической диф- 
ференциации популяционной системы. Показано, что в современ- 
ном генетическом разнообразии субпопуляций действительно со- 
держится «память» о всех этапах сложения такой общности как 
нативной популяционной системы, и, следовательно, популяци- 
онно-генетический процесс следует рассматривать не как цепь 
Маркова, в которой эволюция популяции не может быть прогно- 
зируема далее чем на один шаг, а как процесс с «памятью», от- 
крывающий исключительно широкие возможности для рекон- 
струкции истории сложения популяционной структуры. 

В работе была использована разработанная М. Неем [М№1, 
1975, 1977а] техника описания генетического разнообразия в под- 
разделенной популяции с учетом внутрипопуляционной (Нз) и 
межпопуляционной (Озт) компонент. Межпопуляционное разно- 
образие, выраженное в долях общего генного разнообразия, по 
сути эквивалентно Рзт статистике С. Райта, а параметр Нз отра- 
жает уровень внутрипопуляционного полиморфизма. 

Обычно этот метод используется для характеристики стати- 
ческой картины наследственной гетерогенности популяции, и со- 
ответствующий анализ, проделанный для различных видов, вклю- 
чая человека, позволил сделать вывод [а 1975], что большая 
часть генетической изменчивости (до 90%) наблюдается внутри 
элементарных популяций, тогда как межпопуляционная ры 
чивость мала [Сауа-З!югра, ВоЧтет, 1969; Г.ежопИп, КгаКач- 
ег, 1973]. = Е 

Эта схема анализа может рассматриваться как в определен. 

ь КО 
ной мере условная, поскольку разложение общей генети ее" 
вариансы осуществляется «сверху вниз», т. е. я р : 
иерархическим уровнем, выделение которого возможно 

пой или иной более или менее надежной классификаци- 
рамках той или . : ЮГ Рыч. 
онной схемы (например, подвид, раса, племя и др.), Ю. 1. 
ков и Е. В. Яшщук пошли другим путем, взяв за основу модель 
развития структуры в соответствии с принципом популяционных 
систем — как процесс последовательной дифференциации гено- 
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фонда предковой популяции во времени и’ пространстве. Э 
предопределило построение схемы анализа «снизу вверх», 
отталкиваясь от субпопуляционного как элементарного, НО пе. 
ально существующего, иерархического уровня и вычленяя более 
высокие уровни организации на последовательных этапах иссле. 
дования в соответствии с существующими классификациями ( 
пример, этно-лингвистическая, антропологическая и др.). 

При таком подходе были получены результаты, с иной сто- 
роны и вполне однозначно подкрепляющие вывод о сохранении 
в генетическом разнообразии современных популяций всей ин- 
формации о предшествовавших этапах этногенеза, причем обна- 
ружилось равенство вкладов различных системных уровней, со- 
ответствующих этим этапам. 

Другой, не менее важный результат состоит в демонстрации 
решающей роли более высоких уровней организации в определе- 
нии генетической специфики слагающих их структуру популяций. 
Например, генетическое разнообразие элементарных сибирских 
популяций оказалось лишь на 17% связанным с их собственной 
разобщенностью и эволюцией и примерно на 70% — с уровнем 
различий между этносами, в состав которых эти изоляты входят. 

Этот процесс развития системы с сохранением в современных 
популяциях генетической «памяти» о предшествовавших этапах 
развития авторы изобразили в виде наглядной схемы (рис. 75), 
демонстрирующей в полярных координатах процесс «ветвления» 
предковой популяции по мере достижения между ветвями опре- 
деленного углового генетического расстояния @ (0*=РЕ../2) и 
скоррелированного с этим выделения нового уровня структуры. 

В сохранении системой популяций способности поддерживать 
постоянство своей генетической структуры важную роль могут 
играть и основанные на неслучайной миграции и ассортативно- 
сти скрещиваний авторегуляционные механизмы (см. главу Ш 
[Алтухов, 1974]), а также явление фенотипической маскировки 
генотипических различий, препятствующее направленному отбо- 
ру даже при столь мощных его давлениях, когда элиминации 
подвергается до 50% особей популяции [Ушаков, 1981]. 

Очевидно, чем сложнее внутренняя организация системы, чем 
значительнее ее внутреннее разнообразие, тем устойчивее она к 
различного рода внешним воздействиям. С этой точки зрения 
максимальная устойчивость в пространстве и во времени долж- 
на быть свойственна именно широко расселенному виду, ибо сме- 
на достигнутого ИМ уровня адаптации требует уже таких внеш- 
них воздействий, какие он не в состоянии вынести. Если же ос- 
таваться в рамках геологических теорий, основанных на прин- 
ципе актуализма и лежащих в основе современной концепции 
эволюции, то трудно представить, как могут процессы, опреде- 
ляющие максимальную стабилизацию вида как целостной попу- 


ляционной системы, лежать одновременно в основе происхожде- 
ния новых видов 


Т. е 


на- 


172 








1. 






































Де: 


Я 






5. 
Е 





Рис. 75. Схематическое изображение динамики развития системы популяций 
коренных жителей Сибири [Рычков, Ящук, 1980] 


Центр круга — начальный момент «ветвления». Концентрические окружности обозначают 
различные иерархические уровни структуры, формирующиеся по достижении определен- 
ных генетических различий между популяциями. Современные элементарные популяции 


располагаются на внешней окружности. Структура генетической информации, передан- 
ной из прошлого в современность, показана прямыми линиями. Использована лингвисти- 
ческая классификация популяций 


Очевидно, что для ответа на этот вопрос традиционного по- 
пуляционно-генетического подхода, по сути своей ограниченно- 
го рамками вида, недостаточно. Необходимо обратиться к по- 
следнему этапу развития генетики, непосредственно связанному 
с молекулярными аспектами организации генома эукариот и к 
сравнительному анализу изменчивости белков на видовом уров- 
не. При этом особое внимание должно быть уделено явлению ге- 
нетического мономорфизма вида. 


ГЕНЕТИЧЕСКИЙ МОНОМОРФИЗМ ВИДА 
КАК РЕАЛЬНОЕ ЯВЛЕНИЕ В ПРИРОДЕ 


На предыдущих страницах мы уделили основное внимание яв- 
лению наследственного полиморфизма и рассмотрели его значе- 
ние для анализа генетических процессов в популяциях и для 
оценки общего уровня изменчивости генома. По-видимому, те- 
перь уже можно более ясно представить себе естественные ме- 
ханизмы поддержания такого рода наследственной изменчиво- 
сти и, во всяком случае, заключить, что ее анализ недостаточен 
для расшифровки генетических основ эволюции. Но, кроме того, 
данные главы И устанавливают, что генетическое содержание 
вида не сводится к одной лишь изменчивости и что при биохими- 
ческом подхоле наряду с полиморфными генетическими марке- 
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рами в популяциях всегда обнаруживаюте 
вариантные белки. Ро 

Вероятно потому, что такие признаки не позволяют изучать 
генетическую дивергенцию популяций, они остаются вне поля 
зрения исследователей. Между тем каждый белок несет в орга- 
низме ту или иную функциональйую нагрузку, и уже по одному 
этому факт генетической инвариантности большей части генома 
требует специального анализа. Такой анализ был предпринят 
нами несколько лет назад/[ Алтухов, 1969а, 1974; АЦиКВоух, 1970; 
Алтухов, Рычков, 1972; Алтухов и др., 1972], на основе чего бы. 
ла сформулирована гипотеза, по-видимому, удовлетворительно 
объясняющая генетическое разнообразие природных популяций 
по различным белкам как ферментной, так и неферментной при- 
роды. Наш подход объединяет взгляды «балансовой» и «нео- 
классической» школ и постулирует двойственность в структурно- 
функциональной организации генома эукариот. В этой системе 
взглядов полиморфизм белков расматривается как относительно 
нейтральная изменчивость, связанная со второстепенными адап- 
тивными свойствами вида, а генетически мономорфные белки — 
как маркеры таких кардинальных функций, нормальная измен- 
чивость которых биологически недопустима; мутации по этой ча- 
сти генома, приводя к патологии, должны немедленно отсекать- 
ся отбором, особенно на ранних онтогенетических стадиях. 

Феноменология биохимического полиморфизма, реальность 
самого явления ни у кого не вызывают сомнений. Что же касает- 
ся явления генетического мономорфизма, то признание его ре- 
альности требует специальной аргументации. Не исключается, 
что такая инварнантность может быть просто отражением недо- 
статочности объема выборки, свойством отдельной популяции 
или следствием недостаточной разрешающей способности мето- 
да. Наконец, нуждается в доказательствах тезис об абсолютной 
связи генетически мономорфного белка с жизнеспособностью ор- 
ганизма. 

Благодаря работам, проделанным в последние годы как на- 
шей группой, так и другими исследователями, эти затруднения 
теперь преодолены. 

1. Можно считать установленным, что генетическую инвариант- 
ность, регистрируемую при электрофорезе белков, нельзя во 
всех случаях приписать недостаточному разрешению метода. 
Уже давно известно, что при полном анализе первичной струк- 
туры ферментов их каталитический центр нередко оказывается 
неизменным, тогда как функционально менее значимые участки 
молекулы варьируют. Например, у разных видов позвоночных 
лактатдегидрогеназа имеет различный аминокислотный состав, 
однако каталитический центр фермента, слагаемый 12 остатка- 
ми, во всех исследованных случаях тождествен [Кар1ап, 1965]. 
Полностью инвариантны остатки гистидина, локализованные со- 
ответственно в функционально наиболее важных 58, 87, 63 и 
92-м положениях <- и В-цепей глобиновой молекулы; такой мо- 
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свет о и нооын поддерживается на 
и ыы лет их естественной истории [Лиакез, 1971]. 
ЗЭбеа иж асе тирозином вызывает у чело- 
ея Кип О исло подобных примеров легко увели- 

ее цга, ОПца, 1973; Вегоег, \еБег, 1974] и главу И, 
наст. раб.). 

Кроме того, реальность мономорфного состояния ряда белко- 
вых локусов получила в последнее время новые подтверждения, 
даже несмотря на открытие так называемых «тепловых алле- 
лей». Например, Р. Левонтин в докладе на ХГУ Международном 
генетическом конгрессе показал, что дальнейшее усовершенство- 
вание методов выявления наследственных вариаций на молеку- 
лярном уровне не меняет вывода о существовании двух групп 
генных локусов, ответственных за белковый синтез. «Можно счи- 
тать за правило, что локусы, которые выявляются как полиморф- 
ные при одном способе анализа, увеличивают аллельное разно- 
образие и при использовании более совершенных методов, тогда 
как локусы, которые выглядят как мономорфные при обычном 
электрофорезе, остаются мономорфными и при более тонком 
анализе» [ Левонтин, 19786, с. 465]. 

Вывод о реальности явления мономорфизма сделан недавно 
Сингхом при электрофоретическом анализе белков ОгозорйИа 
рзеи4ообзсига. Автор указывает, что так называемые мономорф- 
ные локусы — это «отдельная группа генов, а не просто хвост 
распределения полиморфных локусов» [З1шеВ, 1979, с. 1014]. 

В недавних исследованиях тканевых белков насекомых и 
млекопитающих методом двумерного электрофореза обнаружена 
настолько низкая генетическая изменчивость, что был сделан 
вывод о необходимости пересмотра предыдущих оценок уровней 
полиморфизма и гетерозиготности природных популяций [Вго\п, 
ГапеТеу, 1979; [лее ей а1., 1979; МеСопКеу ей а|., 1979; \МаЦоп еЁ 
а|., 1979; Касше, Г.апё1еу, 1980]. Согласно этим новым данным, 
доля полиморфных генов не превышает 11%, а средняя гетерози- 
тотность на локус составляет всего лишь 1—4%. . 

Следует, однако, напомнить, что весьма близкий результат 
был получен еще в 1971 г. [Алтухов и др. 1972], когда мы с03- 
нательно включили в электрофоретический анализ несколько 
групп ранее не исследовавшихся белков, а не ограничились од: 
ними ферментами. Р. Левонтин, к сожалению, ‘счел это за недо 
статок работы, тогда как на самом деле такон прием позволил 
впервые выявить белковые системы, характеризующиеся крайне 
низкими уровнями генетической изменчивости. ей 

о Можно считать доказанным, что генетический, мономор- 
физм, как и было постулировано, представляет ке не Пара 
популяционное явление, но и явление, и рева {мкл ды 
целом. Это особенно надежно установлено лая р - 

представители всех главных рас которого изучены на Ого 
ний день по достаточно большому числу белковых маркеров ге 
нов и по крайней меое некоторые из которых оказываются моно- 
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морфными на всем видовом ареале 
Нашей лабораторией, с учетом данных ам 


рых белковых систем получены для тих 
вывод основывается на электрофоретическом анализе несколь- 
ких тысяч образцов, собранных на ширных пространствах как 
азиатского, так и американского /Мобережий Северной Пацифи- 
ки [Алтухов, 1969, 1974, 1977; Алтухов, Рычков, 1972; Алтухов 
и др., 1972; Омельченко, 1975 

3. Получены прямые доказательства связи генетически моно- 
морфных систем с жизнеспособностью организма при электро- 
форетическом исследовании белков крови детей с аномалями 
развития и различных тканей спонтанных абортусов человека 
[Дубинин и др., 1978; Рибиии, АНиКВом, 1979; Алтухов, Дубро- 
ва, 1981, 1982]. Было показано, что если средняя частота на ло- 
кус на индивидуум редких вариантов белка для контрольной 
группы детей составляет 3,5Х 10-*, то для группы детей с анома- 
лиями развития — порядка 2,7Х 10-*. Это означает, что лишь 
примерно 10% из общего числа генных мутаций, возникших в 
данном поколении, попадают в репродуктивную часть популяции 
и .ередаютсх по поколениям как относительно нейтральные. Дей- 
ствительно, эти оценки полностью совпадают с величиной коэф- 
фициента отрицательного отбора, составляющего для изученной 
нами группы детей около 90%. Одновременно, с учетом новых 
данных, пересматриваются оценки темпов мутирования для бел- 
ковых локусов у человека, устанавливавшиеся до сих пор не- 
прямыми методами [№ ее], 1973; Нагг!з е+ а|., 1974; Мей, 1977; 
№ №е!, Койтап, 1978]. Получение прямых доказательств отрица- 
тельного селективного значения редких электрофоретических ва- 
риантов белка позволяет по-новому подойти к объяснению экс- 
цесса в популяциях различных видов соответствующих аллелей 
при аппроксимации эмпирических распределений их частот ма- 
тематической функцией, предполагающей нейтральность белко- 
вого полиморфизма. Ю. Е. Дуброва [1980] проделал необходи- 
мый анализ, и аппроксимация оказалась более удовлетворитель- 
ной при принятии нашей модели, согласно которой существова- 
ние редких аллелей в популяции в значительной мере отражает 
баланс между отбором и спонтанным мутационным процессом. 

Действительно, любой полиморфный локус можно рассмат- 
ривать как мономорфный в отношении редких электрофоретиче- 
ских вариантов белка и, таким образом, дифференцировать весь 
пул аллелей на две разделенные ясным хиатусом группы — ред- 
кие, «молодые» аллели, поддерживаемые в популяции в основ- 
ном за счет равновесия между мутационным процессом и отбо- 
ром, и «древние» аллели, уже вошедшие в интегрированный ге- 
нофонд вида и представленные на «полиморфных» частотах. 
С этой точки зрения эксцесс редких аллелей (см. главу П) впол- 
не удовлетворительно может быть объяснен с учетом давления 
стабилизирующего отбора и пересмотра всех делавшихся до сих 
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пор оценок темпов мутирования по оелковым локусам. Э КТ 
«горлышка бутылки» [ОЩа. 1975; Мег, 1976: СЕВ а 
и внутригенная рекомбинация [КоНеп Еапез, 1976 5 Беск 
Могоап, 1978] вряд ли могут быть исключены как иСточ ыы же 
бытка редких аллелей при аппроксимации и .- = 
делений теоретическими, предполагающими нейтра а м 
морфизма [Кппига, Сго\у, 1964; Кипига, ОН 1975] Е 

Если по. методу Оты проанализировать данные а пруппы Гар- 
риса [Нагг!$ её а1., 1974] по изменчивости 42 белковых локусов 
человека и материалы Айалы с соавторами по трем видам дро- 
зофил [Ауа|а е{ а1., 1974], предварительно разделив генные ло- 
кусы на полиморфные и мономорфные, то можно видеть значи- 
тельно ‚лучшее соответствие теоретических нейтральных распре- 
делений наблюдаемым для полиморфных локусов [Алтухов, 
Дуброва, 1981; табл. 34]. Эта аппроксимация эмпирических рас- 
пределений теоретическими была осуществлена для числа алле- 
лей п., попадающих в диапазон частот х, х+ Ах: 

х+Ах 


(хх Ах) = | Ф(у)ау, 


где Ф(х) =4М.и,р-!(1—р)“Меш-# — распределение Кимуры и 
Кроу для бесконечного числа нейтральных аллелей, в котором 
№, — эффективный размер популяции, а ш — скорость возникно- 
вения нейтральных мутаций на локус за поколение, 
Произведение М№,и, было получено из данных по оредневаА 
— и 
розиготности И, связанной с М.и, соотношением Н = —**_ 


[Кипига, Оа, 1971]. 

Улучшение аппроксимации только для полиморфных локусов 
В определенной мере можно рассматривать как важное обстоя- 
тельство. Однако такой прием, оправданный с биологической 
точки зрения, все же нельзя считать эффективным в чисто стати- 
стическом смысле; в этом направлении необходимы дальнейшие 
исследования. Вместе с тем, несомненно, что за последнее время 
получены данные, не только подкрепляющие вывод о генетиче- 
ском мономорфизме вида как реальном природном явлении, но 
И проливающие свет на те механизмы, которые поднеО 
стабильность фенотипа на белковом уровне. Среди них наиболее 
важны следующие. 

Е а отбора. Если кн ры» 
Вертичную структуру и(или) ответствен за наи вся не 
ные функции, то подавляющее большинство мутаций ерое — 
носиться к категории «запрещенных», т. е. элимин 956 мутации 
ором на самых ранних онтогенетических стадиях. а же 
затрагивающие активный центр фермента или м у 
кулы, которые важны в процессе ассоциации су : 
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Се леле , е пакт 0,01. 
если частоты аллеле} в вих превьпа у 


В скобкау представлено наблюдаемое количество аллелей. 





Таблица 34. Сравнение наблюдаемого числа аллелей с ребретическим, 
полученным на основании модели Кимуры И Кроу Алтухов, Дуброва, 1981] 
Е Локусы Инте т Локусы 
частот полиморфные 
Ното зареп$ и = р. горсай$ 
<0,01 21,04 (2 < 0,01 11,33 (40) 
0,01—0,1 ) 10,22 0,01—0,1 11,97 (30) 
0,1—0,2 2,85 (0) 3,37 (0) 0,1—0,2 3,96 (5) 
0,2—0,3 1,88 2/2 (3) 0,2—0,3 2,57 (1) 
0,3—0,4 1,51 И 1,64 (1) 0,3—0,4 2,05 (1) 
0,4—0,5 1,38 1,42 (2) 0,4—0,5 1,82 (2) 
0,5—0,6 | 1,36 1,35 (3) 0,5—0,6 1,77 (2) 
0,6—0,7 1,44 1,35 (1) 0,6—0,7 1,86 (1) 
0,7—0,8 1,73 1,45 (2) 0,7—0,8 2,16(2) 
0,8—0,9 2,46 1,84 (0) 0,8—0,9 2,92 (3) 
0,9—1,0 1,83 6,21 (7) 0,9—1,0 20,73 (21) 
Число локу- Число 
сов 13 локусов 30 
Средний Средний 
размер вы- к размер 
борки 3662 выборки 270 
Общее коли- Общее коли- 
чество ал- чество ал- 
лелей 51,96 (51) |лелей 63,14 (108) 
Огозорй а в Иют м р. едштожай$ 
<0,01 21,40 (59) 0.01 16,48 (54) | 17, 
0,01—0,1 16,96 (41) оо 14,62(46) | 15, 
0,1—0,2 5,55 (8 5,50 (8) 0,1—0,2 4,82 (3) 4, 
0,2—0,3 3,70 (2) 3,50 (2) 203 3,13 (2) 3, 
0,3—0,4 | 2,99 (1) 2,71 (1) 0,3—0.4 2,49 (1) 2, 
0,4—0,5 | 270 (2) 2,55 (2) 04—05 2,21 (4) 2, 
0,5—0,6 2,59 (2) 2,21 (2) 05—06 2,14 (1) 2, 
0,6—0,7 | 2,66 (2) 2,19 (2) 06—07 2,23 (2) 2, 
0,7—0,8 | 2,68 (0) 2,61 (0) 07—08 2,48 (1) 2, 
0,8—0,9 | 3,57 (2) 2,88 (2) 08—09 3,42 (4) 2, 
0,9—1,0 | 19,24 (23 9,87 (13) 09—10 20,01 (21) | И, 
Число локу- Число 
сов 31 21 локусов 31 
Средний Средний 
размер вы- размер 
борки 559 выборки 414 
Общее коли- Общее 
чество ал- количество (1 13) 
лелей 72,08 (132) | аллелей 74,03 (139) | 66,14 (113 
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сой - 
Особенности организации генетического материала. Если в 


белковом синтезе имеется механизм коррекции, устранения му- 
таций, то очевидна его особая роль в поддержании стабильности 
первичной структуры белка 


Этого можно было бы ожидать даже 
в случае справедливости шазег-з1ауе гипотезы Кэллана, однако 
с открытием «мозаичных» (или «расщепленных») генов [обзоры 
см.: Дубинин, 1978, 1979; Стек, 1978] такого рода возможность 
становится еще более очевидной, если рассматривать интроны 
как своего рода «ловушку» для мутаций (см. главу 1). 

Хотя это лишь спекуляция, нет сомнений, что анализ связи 
между тонкой структурой эукариотических генов и уровнями их 
изменчивости может вылиться в важную область исследования. 
Здесь же следует обратить внимание на еще одно обстоятельст- 
во, с нашей точки зрения принципиально важное для уяснения 
биологического значения генетического мономорфизма вида: зна- 
чительную инвариантность нередко обнаруживают такие белко- 
вые системы, которые характеризуются исключительной множе- 
ственностью структурных компонентов. В качестве примера мож- 
но показать несколько электрофореграмм мономорфных белко- 
вых систем, описанных нами для тихоокеанских лососей, являю- 
щихся, как известно, тетраплоидной и, скорее всего, аллотетра- 
плоидной группой (рис. 76). В чем механизм такой толерантно- 
сти к спонтанным мутациям дублированных генов, кодирующих 
синтез изофункциональных белковых семейств, сейчас далеко не 
ясно. х 

В чисто функциональном плане объяснение этому явлению 
было дано: максимальное дублирование генетической информа- 
ции у эукариот осуществляется пропорционально ее биологиче- 
ской значимости. Другими словами, наиболее важные функции 
могут кодироваться множественными цистронами, что обеспечи- 
вает организму преимущества широкой адаптации в нормально 
флуктуирующей среде [Алтухов, Рычков, 1972; Алтухов, 1974, 
1977]. 

В самом деле, если тихоокеанские лососи амфидиплоиды 
[Алтухов, 1974; Алтухов и др., 1972; Бушуев, 1973; Бушуев и др., 
1975; Омельченко, Герасименко, 1981], то в отношении гомоло- 
гичных генов, отличающихся по первичной структуре и получен- 
ных от разных предков, они, равно как и другие У и 
же происхождения, являются константными гетерозиготами. Со- 
ответственно в случае с мультимерными белками ИХ формирова- 
ние осуществляется через взаимодействие заметно дивергиро- 
вавитих субъединиц, кодируемых разными генными локусами, а 


ого же самого гена. 
ы АОИ, именно к таким комплексам отбор предъявляет 
особенно жесткие требования, в связи с чем уровни полиморфиз- 
ма у аллополиплоидов должны быть невелики [Алтухов и др., 
1972: Салменкова, Волохонская, 1973; Салменкова, Омельченко, 


1979]. 
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Рис. 76. Множественные молекулярные фо белков у тихоокеанских лосо- на ИХ С 

сей [Алтухов, 1974] ее о мо, о М 

А — гемоглобины 11 экземпляров кеты, Опсогйупсйиз ке. Электрофорез в агаровом геле, ь Са > Де в, п 

мединал — вероналовьй буфер, рН 8,6; Б — гемоглобин восьми экземпляров кеты. Элек- ре 


трофорез в крахмальном геле, боратная буферная система, рН 8,5; Ви Д— то же для 
нескольких экземпляров горбуши, О. вогЬизпа. Такая множественность гемоглобинов 
лососевых обусловлена наличием У них семи-восьми различных субъединиц, формирую- 
щих тетрамерные молекулы [\ИКлз, 1970; ТзиуиК!, Вопа!4, 1971]; Г — водорастворимые 
белки хрусталика глаза (кристаллины) у кеты. Электрофорез в агаровом геле. На всех 
фотоснимках видно отсутствие индивидуальной изменчивости в числе или положении 
отдельных белковых компонентов — мономорфизм 
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Факт пониженной изменчивость 
ловека отмечен недавно Гар 
1977], причем речь идет 
лишь о тех из них, 
мируют гибридные молекулы. Н 
дии в эволюции че р 
1119$, 1972]. 

Нет сомнений, что множественность одноименных белков, де- 
монстрирующих мономорфизм вида как целого, — результат 
дупликации генетического материала, вызванной неравным крос- 
синговером и полиплоидией; эти механизмы обсуждались в главе 
П. Но не означает ли это, что соответствующие генетические ме- 
ханизмы и лежат в основе видообразования, которое в таком слу- 
чае должно рассматривать не как постепенный, градуальный про- 
цесс замены аллелей, а как явление, связанное с быстрой реорга- 
низацией мономорфной части генома? Для ответа на поставлен- 
ный вопрос необходимо рассмотреть особенности изменчивости 


полиморфных и мономорфных генетических систем на видовом 
уровне. 


т мультимерных белков у че- 
рисом с сотрудниками [Нагг!$ её а[., 
не просто о мультимерных белках, а 
которые кодируются разными локусами и фор- 
а возможность аллотетраплои- 
ловека указывает работа Д. Камингса [Со- 


ОСОБЕННОСТИ МЕЖВИДОВОЙ 
ИЗМЕНЧИВОСТИ МОНОМОРФНЫХ БЕЛКОВ 


Еще не так давно вопросы о характере генетических разли- 
чий между видами решались на основе скрещиваний, которые 
позволили утвердиться тезису о «внутренней фертильности и на- 
ружной стерильности вида» (Ф. Г. Добжанский). Однако эта 
старая и заслуженная методика ничего не говорит о самой при- 
роде таких различий. Теперь с развитием молекулярной генети- 
ки мы имеем прямую возможность исследовать различия между 
видами непосредственно по гомологичным генам, ибо вряд ли 
можно усомниться в истинной функциональной гомологии генов, 
кодирующих одни и те же белки у представителей не только си- 
стематически близких, но и далеких видов. До сих пор такого 
рода сопоставления делались без разделения локусов на поли- 
морфные и мономорфнье, при использовании различных мер ге- 
нетических расстояний или индексов сходства. Согласно одному 
из таких приемов, предложенных М. Неем [Ме 1972], норма- 
лизованная идентичность генов между двумя популяциями для 


|-локуса 
> Хх; 


й ’ 

2 з 
(7 9» и) 
где х: и и — частоты Ётого аллеля в популяциях х и у соответ- 
ственно. Для совокупности изученных локусов общая генетиче- 
ская идентичность выборок 
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где 1, /, и /„„ — арифметические средние по’Всем локусам, 


С0- 
Уи, Му и Ум. & 
ответственно 2 2 Ух 


Используя эту меру, Айала с сотрудниками [Ауа!а в! а], 
19745] предприняли анализ степени различий внутри группы 
Ргозорй а &ИШ5ют на разных токсономических уровнях и по. 
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Рис. 77. Распределения генных 


лелей на различных ста 
зорйЙа шИйзот [по: Ау. 


локусов в отношении идентичности м 
диях эволюционной дивергенции в группе форм Ого 
а1а её а]., 1974] 
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казали параллелизм выявленной дифференциации с картиной, 
ожидаемой на основе идеи постепенной эволюции: максималь- 
ное и минимальное генетическое сходство было обнаружено со- 
ответственно для географических популяций одного и того же 
вида и для заведомо различных видов в пределах рода 
(рис. 77). Очевидно, что если бы мы провели анализ природы 
аминокислотных замен на уровне единичного белка, как это ши- 
роко практикуется в построениях по молекулярной таксономии 


Те1 . 4 
[Ме 1975; Ауа|а, 1976], то получили бы в принципе ту же кар- 
Тину. 





Но отражают ли эти различия действительный характер ге- 
нетических реорганизаций, лежащих в основе видообразования? 

Не логичнее ли допустить, что замены аминокислот, улав- 
ливаемые через анализ первичной структуры белка или же на 
основе его электрофоретического исследования, отражают лишь 
древность сравниваемых групп, маркируя время их эволюцион- 
ного разделения и дальнейшего относительно независимого су- 
ществования? Понятно, что более молодые внутривидовые груп- 
пировки должны были накопить много меньше аминокислотных 
замен в сравнении с более древними видами и тем более ро- 
дами. 

Чтобы представить себе, как ведется вычисление различных 
индексов сходства или идентичности, достаточно рассмотреть 
особенности межвидовой дифференциации по некоторым гомо- 
логичным полиморфным белкам (рис. 78). Действительно, раз- 
ница между видом и разновидностью, образно говоря, не в сущ- 
ности, а лишь в степени: самостоятельные виды отличаются В 
принципе так же, как и популяции внутри вида, т.е. частотой 
встречаемости одних и тех же аллелей или же частными гена- 
ми, свойственными им одним. Разумеется, поскольку виды гене- 
тически замкнуты, последний тип различий чаще будет встре- 
чаться именно на меж-, а не на внутривидовом уровне, соответ- 
ствуя большему масштабу различий. 

Исследуем теперь, каким же может быть характер различий 
между заведомо разными видами по генетически мономорфным 
белкам. С этой целью обратимся к результатам электрофоре- 
тического анализа гемоглобинов тихоокеанских лососей, а так- 
же к данным о нескольких группах генетически мономорфных 
белков У других видов животных (рис. 79, 80). Во всех исследо- 
ванных случаях прослеживаются качественные различия — ви- 
ды по этим признакам столь же дискретны и уникальны, сколь 
и разные генотипы по той или иной системе генетического поли- 
морфизма в пределах вида. Иными словами, любой вид по ге- 
нетически мономорфной части генома предстает перед нами 
как отдельная особь, и, стало быть, проблема видовой иденти- 
фикации решается однозначно, безотносительно к тому, с ка- 
кими видами имеет дело исследователь — с бисексуальными или 
же с однополыми. Более того, когда удается провести сопостав- 
ление редких межвидовых гибридов или видов гибридного про- 
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Рис. 78. Межвидовая изменчи- 
ЕЕ =-- -- вость генетически  полиморф. 
== ных белков [из: Алтухов, 1974] 


СЕ ——— А — генотипы по локусу сывороточ- 
4 8 Ра ной эстеразы у трех видов тунцов 
‹ а—Тйиппиз$ тассоуй, 6 —Т. оБезиз, 
5 © Е ЕЕ ЗБ в—Т. аасагев (электрофорез в 
крахмальном геле); Б— генотипы 
сывороточного альбумина у морских 
окуней рода ЗеБа5ез: а— $. таг. 
пи5, 6—5. тетеЦа (электрофорез 
в агаровом геле); В — генотипы ма 
латдегидрогеназы мышц у трех ви- 
дов лососей рода Опсогйупейиз: а — 
О. пегка, 6 —0. вогЬизна, в-—-0. ве- 
Фа (электрофорез в полиакриламид- 
ном геле) 





исхождения с родительскими видами, обнаруживается важная 
закономерность: видовые мономорфные признаки ведут себя 
как целостные генетические единицы, показывая простое сум- 
мирование родительских типов, формирование гибридных про- 
дуктов либо даже отношения доминантности — рецессивности 
(рис. 80). Таким образом, вскрывается маркируемая изофункци- 
ональными семействами множественных белков защищенная от 
сегрегации мономорфная часть генома. 

Очевидно, что если бы мы стали определять генетическое 
сходство по мономорфным белковым системам, кодируемым 
множественными генами и качественно дифференцирующим за- 
ведомо различные виды, то получили бы оценку «1» для любых 
популяций внутри вида и возрастающие оценки различий на 
видовом или более высоких таксономических уровнях. Но оче- 
видно, что эти оценки отражали бы не постепенный переход от 
популяции к виду, а качественный разрыв, или, иными словами, 
скачок. 

Как ни дискредитирована идея сальтационного видообразо- 
вания известными догматическими построениями в биологии, 
нельзя объективно разобраться в явлении микроэволюции без 
учета всей совокупности фактов и подходов, известных В СОВ- 
ременной молекулярной генетике популяций. 

И если сделать вывод, что генетический мономорфизм вида 
столь же реальное природное явление, как и полиморфизм, то 
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Рис. 79. Видовая специфичность, обнаруживаемая при электрофоретическом 
исследовании множественных темоглобинов рыб семейства ЗапошЧае [из: 
Алтухов, 1974] 

_]2 — Опсогпупспи$ реа, 4—0. Ызшев (электрофорез в агаровом геле); 
7— 0. аогфизва (электрофорез в крахмальном геле); 
‚ 3—5 — О. тази (электрофорез в агаровом геле); 
2 — б$ашейпиз$ 1еисотает, 3—7 — 0. Кем 


А: 1—3 и 5- 
Б: 1—5 — 5аеЙпи$ 1еисотает$, 6, 
В: 1—0. вогизва, 2 — гибрид (Ё1?) 
Г: 11 2—0. ва, 8 4—0. вогЬизва; Д: 1, 


(электрофорез Р крахмальном геле) 


185 




















000 


ГГ 
ЕЕ 
ыы 








Рис. 80. Электрофоретические спектры видоспецифичных белков у межвидо- 
вых гибридов в сравнении с исходными видами 


А — пероксидаза листьев: 1 — МсоНапа зу10ез 5, 3 — М. 1отеп1ю5{огтиз, 2 — межвидовой 
гибрид РГ, (э/ф в полиакриламидном геле [ЗВееп, 1970]); Б — водорастворимые мышечные 
белки рыб: / — Юёспагавотиз БаЙеа{и5, 5 — Миоспейиз$ саигтит, 3— гибридов Ри, 2 и 
4 — соответствующих бэккроссов (электрофорез в крахмальном геле [Азри\уаЙ, Тзиуик! 
1968]); В — лактатдегидрогеназа сердечной мышцы у ‘ящериц рода Спепийорйогиз 
1 — С. ви!ам, бисексуальный вид, 3 — С. Наг5, бисексуальный вид, 2— С. (еззейи$ — 
партеногенетический вид гибридного происхождения (э/ф в крахмальном геле [Меаусз. 
Сега14, 1968]); Г — гемоглобины птиц: /— Сошгийх соштих, 3— баЦиз ваЦи$, 2 — соот- 
ветствующего гибрида Р' (э/ф в крахмальном геле [Мап\уе е# а1., 1963]); Д — глобино- 
вые цепи гемоглобина: /— осла, 2 — мула, 3 — лошака, 4— лошади (э/ф в крахмальном 
геле [ТгаЛШо е{ а|., 1967]) 





одно лишь признание этого факта с учетом характера межви- 
довой изменчивости генетически мономорфных свойств, кодируе- 
мых множественными генами, открывает возможность тракто- 
вать видообразование не как постепенный И аиНостный. т 
цесс, протекающий на популяционном уровне, а как сле в. 
качественных реорганизаций мономорфной части генома. 
скольку наиболее мономорфными и вместе с тем наиболее на 
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груженными свойствами видовой специфичности оказываются, 
как правило, множественные белки‘. кодируемые множествен- 


ными, дуплицированными генами, постольку известные меха- 


низмы тенных дупликаций и должны отражать те генетические 


реорганизации, которые, оказавшись «совместимыми» с онтоге- 
незом, за один или несколько последовательных шагов могут 
привести к репродуктивной изоляции. : 

г Дупликации генетического материала на основе местного из- 
оыточного самокопирования генов, за счет полиплоидии или же 
в процессе неравного кроссинговера, безусловно, отражают ка- 
чественно иные реорганизации генома, нежели точковые мута- 
ции, лежащие в основе наследственного плиморфизма белков. 
По сути к таким же изменениям порядков генов в геноме и соот- 
ветственно к изменениям генной экспрессии приводят трансло- 
кации, делеции и слияния хромосом [Ауа|а, 1976], а также меж- 
видовая гибридизация [Алтухов, 1974]. 

Важная эволюционная роль такого рода реорганизаций гене- 
тического материала доказана сегодня для многих таксономи- 
ческих групп, в том числе и для таких, которым еще недавно от- 
водилось особое место в подчеркивании качественных различий 
процессов эволюции в мире животных и растений. Важнейший 
биологический смысл этих перестроек в том, что они скачком 
переводят все гены в геноме или их определенную часть в кон- 
стантно-гетерозиготное состояние и, следовательно, обеспечива- 
ют особям преимущества качественно иного адаптивного уров- 
ня, избавляя будущую популяцию от сегрегационного груза. 
Одновременно это же означает повышение надежности хране- 
ния и передачи последующим поколениям информации © жиз- 
ненно важных функциях, отражающих уникальность нового 
вида. 

В этой схеме микроэволюции через реорганизацию мономор- 
фной части генома есть одно узкое место. Ранее мы подчерки- 
вали, что такого рода изменчивость находится под неусыпным 
контролем стабилизирующего отбора. Как же в таком случае 
может осуществиться видообразование? 

Для решения этой задачи необходимо постулировать особое 
состояние окружающей среды, в котором макромутация может 
оказаться нейтральной или получить определенные селектив- 
ные преимущества. 

Мы предполагаем, что соответствующие реорганизации ге- 
нома постоянно происходят у различных видов, однако право 
на жизнь они завоевывают лишь при таких сдвигах природной 
среды, когда ломка исторически сложившихся межпопуляцион- 

ных (и межвидовых) барьеров резко повышает уровни генети- 
ческого полиморфизма популяций и гетерозиготности слагаю- 








' Удивительные примеры высокой консервативности и видовой специфично- 
сти дают нам также многие этологические признаки [Майр, 1968; Гиляров, 


1974]. 








щих их особей. В этих условиях резко возрастает объем генети- 
ческого груза и соответственно вид либо вымирает, либо транс. 
формируется в новый вид. При этом благодаря переходу систем 
генетического полиморфизма в мономорфное состояние обычная 
изменчивость «гасится». В какой мере такие реорганизации ге. 
нетического материала случайны, а в какой могут трактоваться 
как обусловленные предшествующей историей развития таксо. 
на — вопрос остается открытым. 

В статье «Генетика видообразования на диплоидном уров- 
не» Хэмптон Карсон [Сагзоп, 1975] развивает взгляды на ВИДО- 
образование, чрезвычайно близкие нашим. По Карсону, у бн- 
сексуальных видов следует различать две системы генетиче- 
ской изменчивости: «открытую» и «закрытую». Первая пред- 
ставлена свободно сегрегирующими локусами, не влияющими 
существенно на жизнеспособность (полиморфизм разных типов 
подвидовая, клинальная изменчивость), вторая — внутренне 
сбалансированными, коадаптированными блоками генов (супер- 
генов), настолько сильно влияющими на приспособленность, что 
любая их реорганизация отметается естественным отбором 
(рис. 81). Такие блоки, защищенные от кроссинговера инверси- 
ей или же просто сильными эпистатическими взаимодействия- 
ми генов, варьируют между видами, но не внутри вида. Видо- 
образование осуществляется через реорганизацию закрытой си- 
стемы генома, и новые виды берут свое начало от одной илн 
немногих особей — основателей. 

Полный параллелизм представлений Карсона и наших само- 
очевиден, разница лишь в терминологии, методах исследования 
объектах и в некоторых моментах, связанных с трактовкой со- 
стояния окружающей среды при видообразовании (рис. 82). Сле- 
дует лишь указать, что, в то время как соответствующие идеи в 
той или иной форме ставились под сомнение некоторыми биоло- 
гами, Джеффри Пауэлл в США [Ро\мей, 1978] провел обшир- 
ный эксперимент по моделированию этой схемы видообразова- 
ния и впервые в экспериментальной популяционной генетике 
всего лишь за 50—60 поколений, добился устойчивой репродук- 
Тивной ИЗОЛЯЦИИ между первоначально свободно скрещивав- 
шимися популяциями. 

За последние годы получено немало данных в пользу неор- 
тодоксальных концепций видообразования и эволюции. Среди 
этих работ особое место принадлежит исследованиям Сузуму 
Оно с сотрудниками [ОПло её а|., 1968; Овпо, 1970а, Ь], пред- 
ставившими многочисленные цитологические и биохимические 
данные в пользу того, что тетраплоидизация геномов играла 
важную интегрирующую роль в эволюции позвоночных. При 
этом по крайней мере в отношении двух из ныне известных по- 
липлоидных групп животных — трех семейств отряда сельдеос- 
разных и двух родов карповых рыб — можно с известной до- 
лей уверенности говорить об их амфидиплоидном пронсхожде- 
чии [Вепаег, Оппо, 1968; УИ тез, 1970; Алтухов и др. 1972; 
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Рис. 81. Модель «открытой» и «закрытой» генетических систем. Пара гомо- 
логов, гетерозиготных по 12 из 14 локусов [по: Сагзоп, 1975] 


В результате кроссинговера внутри открытой системы (незаштриховано) иногда продуци- 
руются зиготы с относительно высокой приспособленностью. Кроссоверы в пределах за- 
крытой системы (заштриховано) оказываются неприспособленными в большинстве с 





у- 
чаев. Буквы обозначают обычные гены или полигены; плюсы и минусы представляют 
внутренне сбалансированные комплексы, среди которых любые комбинации «плюс — ми- 
нус» в пределах любого одного блока слабо приспособлены. Генетический баланс 
предохраняет большинство блоков от фиксации в гомозиготном состоянии 
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Рис. 82. Схема видообразования на основе реорганизации «закрытой» гене- 
тической системы [по: Сагзоп, 1975] 


а (А) проходит стадии расцвета (Б) и краха (В). Пережив- 


Популяция после фазы отбор } г 
(Г) дают новую популяцию, снова стабилизируемую 


< р > -0с ватели 
шие катастрофу особи-осно, т 
«Совместимые» с онтогенезом реорганизации закрытой гене- 


естественным отбором (Д). 
азе ослабления отбора, когда один или не 


мы вида возможны лишь в ф 


тической систе . 
индивидуумов могут выжить 


сколько «дискорлантных» 


Рис. 83. Схема гибридогенного видообразования (до стадии аллотетраплои- 
дии) у позвоночных животных [по: Боркин, Даревский, 1980] 


РЕЙ этапы пос ледовательной гибридизации, приводящие к повышению степени плоид: 
ности гибридной формы. Темные кружки — бисексуальные виды, светлые кружки — одно- 


полые гибридные видь' 
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Алтухов, 1974; Бушуев, 1973; Омельченко. Герасименко, 1981 
тогда как тетра- и и октоплоидные южноамериканские Лягушки 
семейства СегафорЬг!!4ае являются автополиплоидами [Вес 
М. еЁа|., 1966; ВесаКк \\. её а|., 1967]. 


| 
Гибридная природа доказана для партеногенетических ВИ. 
. | к г“ о т 
дов ящериц родов Спели4орйоги$ [М ауез, Чега[4, 1968; Меауез, 
1969], Гасеа [Даревский, Куликова, 1964; Даревский, Дание. 
лян, 1969], для нескольких гиногенетических видов Рыб семейст. 
ва РоесИИЧае [КазН её а|., 1965, 1970; Ргевп, ВазВ, 1969; Зейшь, 
КаИтап, 1968; ВазВ, Ргевп, 1969; Аргатой е+ а|., 1968; Зебийа, 
1961, 1966, 1967, 1969]. Показано, что в ЭВОЛЮЦИИ Животных 
гибридизация, партеногенез (гиногенез) и полиплоидия связаны 
Астауров, 1969; ЗевиНе, 1969, 1973]. 

В опубликованном недавно обзоре явлений 
(«сетчатого») видообразования у позвоночных [ 
ский, 1980] приведены наиболее строго доказан: 





гибридогенногс 
Боркин, Дарев- 


тые случаи та 
кого рода и рассмотрена соответствующая эволюцинная схема 
на включает следующие этапы. роли некоторых 
Г. При межвидовой гибридизации образуется диплоидная ривндовому по: 
форма, переходящая к ом размножению путем тИНОГе- вень вида 
неза (рыбы), «кредитогенеза» (рыбы, бесхвостые амфибии) ющее обстоятел 
или партеногенеза (хвостатые амфибии, пресмыкающиеся). ответствиющей. 
РО. При скрещивании этих гибридных Форм с одним из роди- к 
тельских (или близких к нему бисексуальных) видов образует- Возможн о 
ся однополая триплоидная форма, размножающаяся гино- илн нанбол к. 
партеногенетически. Ченно к > 
И свою очередь, скрещивание триплоида с одним из [т т вели 
близких бисексуальных диплоидных видов приводит к формиро- [3 вИЬ 1940, | 
ванию тетраплонда, способного возвратиться с бисексуальному м ко ВОоЗрастас 
типу размножения (рис. 83). и тации особи. 
Разумеется, аллотетраплоидные виды могут возникать и ми- в. и дадут 
нуя стадию триплоидии, когда гибридные формы производят оТорый факт 
нередуцированные гаметы, и при скрещивании аллотетраплонд- продукт 
ных самцов с несбалансированным хромосомным набором ок НО | 
И с ; Е ХХХ Расе.  ОЛЬК 
2.7.) с самками ХХ, ооразуется потомство Х,Х,2 21 “Смотр Уз 
(самки) и =. (самцы); очевидно, что скрещивание ЖД «ННОЙ 
внутри этого потомства должно привести к формированию ста- чер ое 
илЬного аллотетраплоидного вида [Викторовский, 1969; Боркин, Во и ДВ: 
: : Це Пер 
? Этот термин предложен Л. Я. Боркиным и И. С. Даревским [1980] вместо т ановы Вых 1 
термина «гибридогенез» [$евиНа, 1969], используемого для обозначения Ко [№ ея г, 
уникального типа размножения, открытого у диплоидных однополых форм Тау ть мт 
рыбки РоесШорз!з. Как и при гиногенезе, Для размножения необходимо 195 КОВ, 968 
Участие самцов чужого вида, однако в случае с гибридогенезом геномы ба б с ий 
спермия и яйцеклетки объединяются н развивается форма с признаками Во ` › | 
обеих родительских форм — Р. топаспа-4ис4а. Такие гибридные ‚ особи “ру `В р 
сплошь самки. В процессе овогенеза отцовские хромосомы от Р. шеа_ из- Нор К рых у 
бирательно элиминируются, так что к моменту спаривания в зрелой яйце- а НО Ч эм 
клетке остается лишь материнский геном топасйа. При новом скрещивании м Вы Ло 
ФР. топаспа-шс4ах сх Р. ше@а снова образуется гибридная особь и т. д. ма 
в каждом новом поколении. Таким образом, отцовский геном как бы «одал- № `В И м 
живается» на одно поколение. ых “ооо | 
Ч о В. 
Но 
Ана, Ра 
“отр Зи 
м ь 
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Даревский, 1980]. Во всех этих и других исследованиях, привед- 
ших к открытию гибридных партеногенетических видов, решаю- 
щую роль сыграли электрофоретические исследования белков, 
которые, будучи в ряде случаев мономорфными, надежно диф- 
ференцируют родительские формы. Второе, не менее важное об- 
стоятельство — исключительно высокие уровни гетерозиготности 
(по многим или даже по всем изученным локусам), открытые у 
партеногенетических видов и форм [Ауа1а, 1976]. 
Совокупность открытий, сделанных за последние 10—15 лет 
в области биохимической генетики популяций и сравнительной 
генетики вида, заставляет признать, что процесс видообразова- 
ния, а тем более макроэволюции никак не сводится к простой 
замене аллелей уже существующих генных локусов и что репро- 
дуктивная изоляция не есть побочный продукт длительного про- 
цесса дивергенции популяций. Напротив, репродуктивная изоля- 
ция — важнейшее первичное условие возникновения нового ви- 
да, как то уже давно очевидно из хорошо аргументированной 
роли некоторых хромосомных аберраций, ье приводящих к внут- 
ривидовому полиморфизму, но вместе с тем маркирующих уро- 
вень вида [\/КЦе, 1954]. При этом принципнально важно следу- 
ющее обстоятельство: виды оказываются гомозиготами по го- 
ответствующей мутации, сильно снижкающей фертильность ее но- 
сителей, когда она находится в гетерозиготном состоянии. 
Возможность фиксации таких крупных аберраций хромосом 
наиболее велика именно при подразделенности вида и ограни- 
ченности величин М, слагающих его структуру популяций 
[МУчевь, 1940, 1941]. Именно в такой популяционной системе 
резко возрастает вероятность того, что две тетерозиготные по 
мутации особи встретятся в каком-либо из периферических де- 
мов и дадут нормально жизнеспособных гомозигот — новый вид, 
который фактически за два последовательных шага окажется 
репродуктивно изолированным от предкового вида. 
Поскольку эта схема возникновения новых видов наряду с 
рассмотренной выше может теперь считаться доказанной, нет 
нужды иллюстрировать ее более детально. Необходимо лишь 
подчеркнуть два следующих важных момента. 
Во-первых, такое «квантовое» видообразование, как теперь 
становится ясным, распространено в природе достаточно широ- 


ко [\/ВКе, 1968, 1973, 1978; Викторовский. 1978; Викторовский. 


Глубоковский, 1977; Г.ап@е, 1979; Воронцов, 1980; Стегний, 1979, 


1980а, 6]. р : 
Во-вторых, ситуация с тонко подразделеннои популяционной 


структурой действительно оказывается эволюционно оптималь- 
ной, но не в смысле ее трансформации через сдвиги аллельных 
частот, а лишь благодаря наличию сильно ‘изолированных -де- 
мов, в которых весьма вероятна встреча двух особей, гетерозни- 
тотных по редким хромосомным мутациям типа перицентриче- 
ских инверсий, транслокаций или робертсоновских перестроек 
Несмотря на пониженную плодовитость, эти особи все же спо- 
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собны скреститься друг с другом и оставить вполне жизн 
собное, фертильное потомство — новый вид, гомозиготный 
ответствующей хромосомной мутации. 

Таким образом, на надвидовом уровне эволюция — это 
только или, точнее, не столько процесс появления новых 
с новыми функциями, сколько быстрая реорганизация генетиче- 
ского материала с последующим развитием новых систем взан. 
модействия (и регуляции) генов на посттранскрипционном н 
посттрансляционном уровнях [Ауа1а, 1976; Корочкин, 1977, 1981]. 

Наглядное представление о размахе изменчивости размеров 
генома у Ецсаг!офа дает схема, заимствованная нами из рабо- 
ты Бриттена и Дэвидсона [ВгШеп, Ра\!$зоп, 1971], суммиро- 
вавших большой литературный материал (рис. 84). Нет нужды 
доказывать, что такого рода межвидовые различия отнюдь нере- 
зультат замещений аллельных генов, а следствие тандемных 
дупликаций, гибридизации и полиплоидии. Поскольку эта схема 
включает данные лишь до 1970 г., она должна быть дополнена 
более свежими материалами [Нтедаг4пег, 1976]. Их анализ 
показывает, что поразительная изменчивость исследованного 
признака, наблюдаемая в ряде таксономических групп, стано- 
вится еще более контрастной. 

Все эти новые факты отражают не столь уже малую долю 
разнообразия животного мира, бесспорно указывая на сущест- 
вование у зоологических видов таких эволюционных путей, ка- 
кие еще недавно представлялись весьма проблематичными или 
даже просто невозможными [Воронцов, 1966; Майр, 1968; РоБ?- 
ВапзКу, 1970], несмотря на их распространенность в царстве 
растений. По мере развития и совершенствования технических 
средств систематики в ближайшие годы следует ожидать еще бо- 
лее широких доказательств важной роли такого рода генетиче- 
ских реорганизаций в эволюции зоологических видов. Понятно 
что уже и имеющиеся новые факты нелегко интерпретировать 
в рамках так называемой синтетической теории эволюции [см., 
например, Майр, 1968, 1974; РоЪ2вапзКу её а|., 1977; Воронцов, 
1980], главные постулаты которой хорошо известны: 

1. Популяция — основная единица эволюционного процесса. 

2. Наследственный полиморфизм популяций — свидетельство 
непрерывно текущего эволюционного процесса. 

3. Разница между видом и разновидностью не в сущности. 
но в степени, или, иными словами: «Все признаки, которые ис- 
пользуются для разграничения видов, подвержены географиче- 
ской изменчивости» [Майр, 1968, с. 270]. 

Всякая концепция представляет систему взаимосвязанных 
взглядов, поэтому противоречие с фактами хотя бы в одном из 
звеньев логической цепи может быть предпосылкой к построе- 
НИЮ ИНЫХ гипотез; факты же, имеющиеся в нашем распоряже- 
нии, позволили исследовать их под углом зрения всех трех ос- 
новных постулатов и показать те трудности, которые встают на 
пути их принятия. Особенно важным представляется вывод о 
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Рис. 84. Изменчивость размеров генома у различных групп животных 


[по: ВИЦеп, Ра\!@зоп, 1971] 
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менчивости определяют лишь второстепенные адаптивные Свой. 


ства вида. о В 

В такой трактовке пол! морфизм популяций — это не СВИДе- 
тельство непрерывно текущей эволюции, а универсальная стра. 
тегия природы, обеспечивающая, сохранение целостности вида 
на основе постоянного взаимодействия наследственной измен. 
чивости, случайного дрейфа генов и естественного отбора в 
нормально флуктуирующей среде. Эволюция, видообразова. 
ние — явления, лежащие вне фаз длительной стабильности вида 
и сопряженные с крупными сдвигами природной среды и со. 
ответствующими реорганизациями геномов. 

Заканчивая главу, укажу, что изложенные здесь взгляды на 
видообразование перекликаются с известными эволюционными 
представлениями Г. де Фриза [1904, 1912], Р. Гольдшмидта 
[Со|Чзсбииа, 1948; 1952] и Б. П. Ушакова [1958, 1959 а, 6; 
Озракох, 1964]. Во всех этих работах обсуждалась проблема 
двойственности в структурно-функциональной организации ге- 
нов или признаков организма и соответственно с той или иной 
степенью логической завершенности, наиболее выраженной у 
Гольдшмидта, постулировалось качественное различие между 
собственно эволюционным процессом и адаптивной внутривидо- 
вой дифференциацией. Автор, однако, полагает, что его трактов- 
ка имеет с этими концепциями лишь внешнее сходство, представ- 
ляя естественное построение, опирающееся на многолетний опыт 
работ нашего коллектива в области биохимической генетики по- 
пуляций и видов. Этот опыт убеждает нас в том, что генетиче- 
ский мономорфизм столь же реален, как и полиморфизм, и что, 
рассматривая эти природные явления порознь, нельзя разоб- 
раться в процессах эволюционной трансформации и адаптивной 
стабилизации вида. 

В рассмотренных выше данных содержится, очевидно, и от- 
вет на критику развиваемой нами модели видообразования 
[Старобогатов, 1975; Малиновский, Мина, 1976; Мина, 1977; Се- 
верцов, 1981]. Ни «разнонаправленные изменения популяций» 
внутри вида, ни трудности в трактовке схемы «скачкообразно- 
го» возникновения нового вида в нашей модели отнюдь не игно- 
рируются, а включаются в нее с учетом новых данных как о ка- 
чественно ином уровне генетической устойчивости популяцион- 
ных систем в природе, так ио характере различий между вида- 
ми по функционально наиболее нагруженной мономорфной ча- 
сти генома. Следует особенно подчеркнуть, что решающая роль 
в видообразовании крупных хромосомных перестроек, встречаю- 
щихся с крайне низкой частотой в пределах вида, полностью 
признается теперь и Сьюэллом Райтом одним из создателей 
теории постепенной эволюции, описываемой в терминах динами- 
ки генных частот. 

«Основываясь на крайней редкости транслокаций внутри ви- 
да и одновременно на высокой частоте таких различий между 
систематически близкими видами, необходимо заключить, что 
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значительное число видов связано в их происхождении с час- 


тичной репродуктивной изоляцией, возникающей при фиксации 
транслокации в очень малой колонии. 
Сдвиги множественного с 


елективного пика особенно вероят- 
ны в ТОЙ части ареала родительского вида, где происходит 
фиксация транслокации, так же как и в ранней истории нового 
вида, до тех пор, пока он представлен малыми преходящими 
КОЛОНИЯМИи...» 

И далее: «Эта ситуация порождает удивительное сходство 
между эволюцией как процессом смещающегося баланса (т. е. 
теорией С. Райта.— Ю. А.) и тем, чего следовало бы ожидать 
согласно мутационной теории де Фриза. В обоих случаях воз- 
можно возникновение связи между «сВготозоте гераЙеги! $» 
Гольдшмидта, которые создают основу для репродуктивной 
изоляции, и крупными фенотипическими изменениями» [\/1е1+, 
1977, р. 473; см. также: \Мнеь, 1980]. 

Разумеется, мы еще весьма далеки от количественного опи- 
сания процесса эволюции в целом и понимания его главных дви- 
жущих сил. Тем не менее рассмотренные новые данные из об- 
ласти биохимической генетики популяций и построенная на их 
основе модель видообразования имеют не только познаватель- 
ное, но и определенное практическое значение. Это прежде все- 
го касается расшифровки характера генетических процессов в 
современных популяциях человека и популяциях других биоло- 
гических видов в условиях резко изменяющейся окружающей 
среды. Если есть генетически мономорфные (или, по термино- 
логии Карсона, «закрытые») системы общевидового характера 
то ясно, что существование любого вида как целого связано с 
устойчивостью и целостностью именно этих систем, которые в 
норме должны быть закрыты от разрушения давлением мута- 
ций или рекомбинаций генов. 

С другой стороны, мы должны понять, что же происходит с 
генофондами популяций по обычным менделирующим . генам, 
кодирующим структуру белков или эритроцитарных антигенов. 
Ведь если этот полиморфизм является лишь относительно нейт- 
ральным и в той или иной мере, на уровне отдельных генов или 
их совокупностей, имеет приспособительное значение, то также 
понятны те нежелательные эффекты, с которыми мы можем 
столкнуться в нашей практической деятельности, игнорируя это 
гигантское наследственное разнообразие в сельском ли хозяйст- 
ве, при промышленной ли эксплуатации природных видов, или 
же разрабатывая научные основы профилактической медицины. 
Все это круг вопросов, непосредственно объединяемых сегодня в 
рамках проблемы «Человек и биосфера» и несомненно имеющих 
ясно выраженный популяционно-генетический аспект. Его рас- 
смотрение — основная цель следующей главы. 
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ПОПУЛЯЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
АСПЕКТЫ ПРОБЛЕМЫ 
«ЧЕЛОВЕК И БИОСФЕРА» 


Если считать доказанным, что последние 10 тыс. 
ра не претерпевала резких изменений и лишь 
локальные деформации, то следует признать, что 
сегодня мы являемся свидетелями переломного этапа в эволю- 
ции природы и в состоянии окружающей среды. Чтобы подойти 
к расшифровке природы явлений, сопутствующих этому про- 
цессу, недостаточно признания, как уже отмечалось, одних лишь 
отрицательных влияний со стороны чрезмерно измененной сре- 
ды. Это одна сторона дела. Другая, не менее важная, в том, 
что в нашей практической деятельности мы нарушаем эволю- 
Ционно сложившиеся регуляторные механизмы популяций, н 
прежде всего те из них, которые обеспечивают сохранение и под- 


держание их генетического разнообразия и внутренней органи- 
зационной структуры. 
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пираясь на этот подход и соответствующие результаты мно- 
голетних исследований, мы рассмотрим в настоящей главе воп- 
росы рационального хозяйственного использования природных и 


обосно- 
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Рис. 85. Примерная схема рыбного промысла в океане при последовательных 
перемещениях (А—В) флотилии рыболовных судов в районы скоплений мор- 
ского окуня, обнаруживаемых поисковым судном 


подразделенностью на полуизолированные субпопуляционные 
единицы. Поскольку биологические особенности популяций суть 
производные их исторически сложившихся генных фондов, ге- 
нетическая устойчивость популяции во времени отражает устой- 
чивость таких ее важных параметров, как репродуктивно-эф- 
фективная численность, половая и возрастная структура, коэф- 
фициент воспроизводства. Очевидно, что в подобной системе 
должна быть уравновешена и величина генетического груза — 
вредные мутации и неблогоприятные комбинации генотипов не- 
избежно выщепляются и элиминируются в процессе длительного 
исторического развития. 

Такой тип генетического процесса может быть назван нор- 
мальным, так как биологическому успеху популяции в смысле 
ее устойчивого воспроизведения во времени ничто не угрожает. 
Одновременно генетические и определяемые ими биологические 
параметры популяционной системы поддаются долгосрочному 
прогнозированию и принципиально доступны регулированию. 

Посмотрим, что же происходит на самом деле, например в 
процессе промысловой эксплуатации вида. С этой целью обра- 
тимся к типичной картине морского рыбного промысла, стра- 
тегия которого включает две главные акции — разведку доста- 
точно плотных скоплений рыб поисковым судном и после их об- 
наружения вылов флотилией промысловых судов. Чтобы пока- 
зать эту картину в динамике, можно изобразить ее в виде серии 
следующих друг за другом «кадров», как сделано на рис. 55, 
соответствующем рис. 32 (глава ПП), на котором демонстриро- 
валась вскрытая нами цепь генетически отличающихся суопо- 
пуляпий. Понятно, что при подобного типа промысле, когда су- 
да всякий раз устремляются в те участки ареала, где скопле- 
ния рыб характеризуются максимальной плотностью, происхо- 
дит разрушение системы популяций по частям, 
так как одни субпопуляции перелавливаются, другие недолав- 
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ливаются, и в конечном счете происходит нарушение естества. 
но сложившихся каналов миграционной связи между элемента, 
ми системы, изменение адаптивной генетической структуры. Эк. 
го можно было бы избежать, лишь равномерно облавл ивая 
стадо как целое с непременным учетом его 
пуляционной организации. 

Но те же нежелательные эффекты, связанные с недоучет 
популяционно-генетической структуры вида, наблюдаются 
только в процессе промысла. Их можно обнаружить и в тех с, 
чаях, когда, казалось бы, преследуются вполне благие цели, на- 
правленные на искусственное воспроизводство биологических 
ресурсов, как это имеет место в том же рыбном хозяйстве. 

Из-за гидростроительства, изменений среды и по другим 
причинам популяции ряда видов проходных рыб уже лишились 
естественных нерестилищ и их воспроизводят искусственно, ин- 
кубируя икринки в цехах рыбоводных заводов, подращивая и 
выпуская в море народившуюся молодь. Индустриальных мас- 
штабов достигло, например, лососевое рыбоводство. Однако, не- 
смотря на возрастающий объем рыбоводных мероприятий, их 
эффективность в ряде случаев была невысока. 

Нам удалось выяснить [Алтухов, 1974; АНиКкрох, 1981; Алту- 
хов, Салменкова и др., 1980], что и здесь дело связано с недо- 
учетом популяционно-генетической структуры видов. С одной 
стороны, это вызывалось интенсивным промыслом лососей в оке- 
ане, а с другой — акклиматизационными мероприятиями, пере- 
возками искусственно оплодотворенной икры из одной реки в 
другую. Эти мероприятия практиковались в связи с сокраще- 
нием численности «своих» стад, в силу чего отдельные рыбовод- 


ные заводы были вынуждены использовать «чужие» стада. ИНн- 
тенсивность таких мероприятий 


с кетой Опсогйупсниз ве Мать. (табл. 35). 
Поскольку между этими популяциями кеты были найдены 


п о- 





броска миллионов икринок саха- 
вообще не дала никаких результатов, а 
ли и наблюдался, то только в первом 
ты возврата как интегральный показа- 
популяции ' оказались намного ниже, 


к В дальнейшем следы трансплантиро- 
ванной популяции вообще не улавливались. Более того, умень- 


шился возврат калининской и найбинской популяций в свои ре- 
ки от тех поколений, из которых была изъята значительная часть 
генофонда с целью акклиматизации в другой части арела. Это 


—А 


1 Отношение количества 
выпущенной рыбоводн 


поколении: коэффициен 
тель приспособленности 
чем в своей реке, причем 


вернувшихся в реку производителей к количеству 
ым заводом молоди. 
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Калининка—Найба 











1956 4,500 | 959 
о ‚501 959 4,830 
1960 2,638 | 964 70,619 
Найба—Амур | 1965 70,000 
: | 966 54,123 
1964 22,000 | 967 
1967 9.000 | 968 
1968 98,000 | 969 
1969 62,000 | 970 
1970 17,600 | 971 56,000 
Найба—Тымь | Курилка—Найба 
1967 8.487 | 972 30,000 
Найба—Буюклинка | 973 3,200 
1968 5.390 Реки о-ва ИтурупКалининка 
1976 3,000 1976 ок. 30, 000 
Тымь—Найба 
1966 10,208 














Сначала идет название реки-«донора», затем —реки-«репипиента». 





особенно сказалось на найбинской популяции, численность кото- 
рой резко упала начиная с 1971 г. (рис. 86). Между генетиче- 
ским разнообразием поколения по совокупности биохимических 
маркеров генов и его приспособленностью обнаруживается по- 
ложительная корреляция (рис. 87). Резкое снижение генетиче- 
ского разнообразия рыбоводной популяции форели Зайто с1аг- 
Е в сравнении с нативной популяцией — донором описано не- 
давно Аллендорфом и Фелисом [АЦепаот|, Рйе!рз, 1980], иссле- 
довавших 35 электрофоретически идентифицируемых локусов, 
кодирующих различные белки. За 14 лет искусственного под- 
держания популяции форели на одном из рыбоводных заводов 
штата Монтана (США) пропорция полиморфных локусов в ней 
сократилась на 57%, на 29% уменьшилось среднее число ал- 
лелей на локус и на 21% снизился уровень индивидуальной ге- 
терозиготности. р 
С точки зрения популяционной генетики акклиматизация — 
это адаптация к новой среде. Об ее успешности можно судить 
лишь после того, как сформируется самовоспроизводящаяся по- 
пуляция с устойчивым, интегрированным генным фондом, спо- 
собная к неограниченно долгому существованию в ряду поко- 
лений. К сожалению, на сегодняшний день имеется слишком 
мало доказательств явлений такого рода. 
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Рис. 86. Динамика коэффициентов промыслового возврата (\) найбинской по- 
пуляции кеты [Алтухов, Салменкова и др., 1980] 


Три 12 — соответственно средние значения до и после перевозок икры калининской попу- 


ляции (см. рис. 33). По оси абсцисс — поколения; по оси ординат — коэффициенты воз- 
врата 


Рис. 87. Корреляция между коэффициентами промыслового возврата поколе- 
ний (ордината) и их генетическим разнообразием (индекс сходства по Л. А. Жи- 
вотовскому) по совокупности биохимических маркеров генов (абсцисса) 


Темные кружки — калининская кета; светлые кружки — найбинская кета; г=—0,55; 
Р<0,05 


Вместе с тем имеется множество примеров, свидетельствую- 
щих об обратном. Так, Риккер [Е сКег, 1972] обобщил очень боль- 
шой материал по акклиматизационным перевозкам, проводив- 
шимся в основном с северо-американскими популяциями лососе- 
вых, и показал, что возврат первого поколения в «чужую» реку 
нередко имеет место, но в значительно меньшей степени, чем в 
«родную»; в последующих поколениях возврат в подавляющем 
большинстве случаев резко падает или прекращается вовсе. 
Дальневосточная горбуша, акклиматизируемая в реках Кольско- 
го полуострова путем почти ежегодных, начиная с 1956 г., пере- 
возок икры с Сахалина, дает небольшие возвраты, как правило, 
лишь в линиях нечетных лет [Дягилев, Маркевич, 1979]. Однако 


очевидно, что эта новая популяция естественным путем почти не 
воспроизводится 


ВОетИ ОВ другие факты свидетельствуют об уникаль- 

рвативности локальных адаптаций, формируемых 
отбором на протяжении тысяч поколений в конкретной среде, с 
которой связана вся естественная история той или иной попу- 
ляции. 

Когда мы нарушаем складывавшиеся веками связи между 
и экосистем, вырываем популяцию из исторически сло- 
ИС «собственной» среды и переносим в новую среду, то 
запаса генетической прочности обычно не хватает. Тот факт, что 
в новых условиях переселенная популяция возвращается для раз- 
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множения в те же ср что и в родную реку, и при этом гене- 
тическая структура переселенцев остается практически неизмен- 
ной, несмотря на крайне низкий коэффициент возврата [Алтухов 
и др., 1980], говорит лишь об одном: отбор в новых условиях но- 
сит неизбирательный характер, т. е. является катастрофическим. 
Необходимо, однако, учитывать, что и успешные акклимати- 
зации оказываются, как правило, нежелательными по их эколо- 
гическим последствиям, так как при этом происходит вытесне- 
ние популяций местных видов либо на основе пищевой конкурен- 
ции, либо, что, по-видимому, встречается чаще, за счет распро- 
странения переносчиков опасных болезней, к которым не выра- 
ботан иммунитет у местных форм. Для иллюстрации сказанного 
можно напомнить о забытой, предпринимавшейся несколько де- 
сятилетий назад попытке вселить каспийскую севрюгу в Араль- 
ское море. Предпосылкой к обоснованию такого мероприятия 
послужил тот факт, что в Арале, как казалось, имелись условия 
для увеличения численности осетровых, поскольку там издревне 
обитает один из их видов — шип. Однако попытка закончилась 
полной неудачей: севрюга не только не прижилась в новых усло- 
виях, но еще и способствовала гибели популяции шипа, заразив 
его паразитическим простейшим — нитцшиа. Для севрюги этот 
паразит был неопасен, так как в процессе длительного эволюцион- 
ного сосуществования с ним она смогла выработать иммунитет; 
шип же в своей истории никогда с нитцшиа не встречался. 
Число таких примеров можно бесконечно увеличивать (см., 
например, [Тимофеев-Ресовский и др., 1977; Чунихин, 1979; Наг- 
1ап, 1981]), но говорим мы о них крайне мало. Вместе с тем мно- 
гие акклиматизационные мероприятия, еще не пройдя проверки 
жизнью, становятся достоянием игирокой прессы, создавая лож- 
ное впечатление успехов там, где их на самом деле нет. 
Приходится признать, что, несмотря на наличие важных ре- 
зультатов по генетическим аспектам акклиматизации и ясную по- 
зицию Международного союза охраны природы [«\ога Сопзег- 
уаНоп З{гайесу», Сапа, 1980; см. также: Банников, 1979], рас- 
сматривающего акклиматизацию как важнейший фактор «био- 
логического» загрязнения среды, в биологии в этом вопросе все 
еще нет надлежащего единства; ценнейшие, уникальные генети- 
ческие фонды природных популяции требуют к себе более береж- 


ного отношения. 

Не значит ли это, что надо вообще отказаться от какого бы то 
ни было вмешательства в природу при решении научных и прак- 
тических задач, стоящих перед человеком? Очевидно нет, приме- 
ром чему может служить наша сельскохозяйственная практика. 
Ясно, что без развитого сельского хозяйства современное челове- 
чество не смогло бы существовать. Есть, однако, одно принципи- 
альное различие между условиями жизни сельскохозяйственных 
и природных популяций. Виды в природе живут в разнообразной, 
гетерогенной среде, неподвластной человеку, тогда как породы 
животных и сорта растений существуют в условиях, в значитель- 
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ной мере контролируемых нами. ее ы.- ПомНоже. 
ная на продуктивные и: качества СелЬСкохозяй. 
ственных популяций, и позволяет осуществлять тот Регулируь 
мый, прогнозируемый тип хозяйствования, который может быть 
назван интенсивны м. р 

Учитывая успехи генетики природных популяций, мы Можем 
внедрить в нашу практическую деятельность такие способы ИХ 
промышленного использования, искусственного воспроизводства 
и акклиматизации, чтобы также открылась возможность перей- 
ти к интенсивному типу хозяйствования. Но это осуществимо 
лишь в том случае, если учитываются особенности внутренней 
структуры популяций и сохраняется их исторически сложившая- 
ся наследственная гетерогенность, поддерживаются те внутрен- 
ние авторегуляционные механизмы, которые обеспечивают их 
эффективную адаптацию в условиях нормально колеблющейся 
природной среды. Только на таком пути возможна практическая 
реализация оптимальной хозяйственной стратегии, имеющей 
целью не одно лишь извлечение экономической выгоды, но и 
неограниченно долгое сохранение естественно данных нам попу- 
ляций. 

Для организации управляемого промысла мы должны иметь 
ясные представления об особенностях популяционной структуры 
интересующего нас вида, понимать, как велика степень изоляции 
его популяций, знать темпы их пополнения и динамику численно- 
сти и, наконец, с учетом структуры давать такие аргументирован- 
ные рекомендации, чтобы интенсивность промыслового изъятия 
из популяции не превышала темпов ее естественного (или искус- 
ственного) пополнения. Только на таком пути мы действительно 
получаем возможность ведения рациональной хозяйственной дея- 
тельности, способствующей длительному сохранению биологиче- 
ских ресурсов. 

Точно так же субпопуляционная структура должна учиты- 
ваться и при искусственном воспроизводстве популяций. При 
этом нельзя забывать, что каждая из них имеет свой эволюционно 
сложившийся биологический оптимум, определяемый предше- 
ствующей эволюцией и теперешним положением популяции в эко- 
системе. я 

Применительно к численности границы такого оптимума за- 
даются ее минимальным и максимальным уровнями, устойчивые 
оценки которых могут быть получены только через усреднение 
результатов систематических многолетних наблюдений. Понятно, 
что без знания этой зоны устойчивости системы ее успешное 
искусственное воспроизводство, т. е. управление ею, крайне за- 
труднительно. С 

тот подход, разработанный для искусственно поддерживае- 
мых популяций лососей [Алтухов, 1974], уже в течение ряда лет 
используется на сахалинских рыбоводных заводах и дает суще- 
ственный эффект. Что же касается концепции в целом, то ее зна- 
чение для рыбного хозяйства в настоящее время можно считать 
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широко признанным (Коновалов, 197° 
1975; Старобогатов, 1975; Дубинин, 1 
Кирпичников, 1979; Нупез её а1 
Твогре е{ а|., 1981]. 
м Следует, однако, подчеркнуть, что эффективность работы ры- 
боводных заводов все еще оценивается не по коэффициентам про- 
мыслового возврата, а по объемам закладываемой на инкубацию 
икры и выпускаемой молоди. Между тем в свете изложенного 
выше ясно, что такой подход может быть эффективен лишь по 
достижении точки равновесия между численностью популяции и 
ресурсами среды, прежде всего обеспеченностью скатывающейся 
и нагуливающейся молоди пищей в прибрежных участках моря. 
По превышении точки оптимума «сопротивление среды» воз- 
растает, что с неизбежностью приводит к снижению приспособ- 
ленности популяции, падению ее численности (рис. 4, глава Г). 
К сожалению, такого рода исследования в связи с рационализа- 
цией лососевого хозяйства до сих пор отсутствуют, хотя их исклю- 
чительная важность не вызывает сомнений. Необходимо также 
изменить сложившиеся критерии оценки эффективности рыбовод- 
ства в естественных водоемах и непосредственно соединить про- 
мышленную эксплуатацию стад с их искусственным воспроизвод- 
ством в рамках единой, сознательно регулируемой системы 
[Алтухов и др., 1972]. 

Принципы генетики популяций едины для всех биологических 
видов. Мы уделили здесь внимание рыбным популяциям лишь 
потому, что именно они в силу их практического значения стали 
в последние 15—90 лет объектом интенсивного исследования ме- 
тодами биохимической популяционной генетики. В свою очередь, 
эти работы позволили вскрыть системную организованность изо- 
лированных популяций других видов с заведомо различной эко- 
логией и получить новые данные, обсуждавшиеся как в этой, так 


и в других главах. ь к 
Обратимся теперь к проблемам генетической устойчивости 


сельскохозяйственных популяций. 


1980; Коновалов и др., 
; Аронштам и др., 1977; 
. 1981; МеГеап, Еуапз, 1981; 


ПРИНЦИПЫ СТАБИЛИЗАЦИИ 
ГЕНЕТИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ 
СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ ПОПУЛЯЦИЙ 


фе подчеркивалось отличие условий, 
в которых поддерживаются популяции сельскохозяйственных жи- 
вотных и растений, от среды обитания природных популяций. 
Однако это противопоставление в настоящее время становится 
уже в значительной мере условным. Широкое распространение 
монокультуры, индустриальных методов ведения хозяйства, со- 
здание гигантских животноводческих комплексов — все это в 
конечном счете приводит к таким же генетико-популяционным 
проблемам, с какими мы сталкиваемся при промышленном ис- 
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В предыдущем парагра 





пользовании и искусственном воспроизводстве различных биол. 
гических видов в природе: среда обитания сельскохозяйств 
популяций становится все более С. В ТО время как га 
генетическое разнообразие уменьшается уже в самом Процессь 
селекции. Как никогда прежде становится актуальной Впервые 
выдвинутая Н. И. Вавиловым [1926, 1927] задача сохранения 
мирового генофонда. 

Чтобы проиллюстрировать сказанное, достаточно вспомнить 
хотя бы события, сопутствовавшие так называемой «зеленой ре: 
волюции», когда первоначальное триумфальное шествие неко- 
торых сортов пшениц, созданных на основе отбора низкорос- 
лых, так называемых минус-вариантов вскоре сменилось возра- 
стающим числом примеров их слабой генетической устойчивости 
в специфических условиях среды. С учетом разработок в обла. 
сти генетики популяций этот результат можно было предвидеть 
заранее, так как специализация в процессе направленного от- 
бора одних признаков и свойств неизбежно, по причине суще- 
ствования отрицательных корреляций в системе целостного он- 
тогенеза [Беляев, Трут, 1964а, б; Беляев, 1974; Ве[уает, 1980] 
бывает сопряжена с ослаблением и ухудшением других — обыч- 
ная «плата за селекцию». Но такого рода дестабилизация, дез- 
интеграция генетических систем популяций по той же самой 
причине имеет место и при отборе «плюс-вариантов», и даже 
гетерозиготность не в состоянии устранить отрицательных эф- 
фектов — в каждом поколении неизбежно выщепление менее 
приспособленных генотипов (хотя, конечно, генетическое разно- 


образие популяции может поддерживаться на более длительных 
отрезках времени). 


Возникает вместе с тем 


енных 


‚ 


естественный вопрос: всегда ли стра- 
тегия селекции должна быть направлена на преимущественное 
размножение высокоспециализированных генотипов? Ведь ре- 
шение проблемы оптимизации селекционного процесса при улуч- 
щении и создании пород животных и сортов растений, макси- 
мально приспособленных к современным условиям ведения сель- 
ского хозяйства, требует, чтобы такие популяции состояли из 
достаточно однотипных по размерам, форме и скорости разви- 
тия особей, обладали высокой продуктивностью и широкой не- 
специфической устойчивостью, в том числе и к болезням, давали 
высококачественную продукцию и т. п. Как сделать, чтобы поро- 


да или сорт отвечали стольким, подчас противоречивым, требо- 
ваниям? 


Из сказанного выше очевидно, что направленный отбор да- 
леко не всегда позволяет решить эту задачу. 

Имеется, однако, множество доказательств, что наиболее 
образным флуктуациям как внешней, так 
= х оказываются особи, близкие к популяцион- 
ной средней по совокупности количественных (полигенных) при- 
знаков [Витриз, 1899; МеАее, 1937; Дубинин, 1948; Кагп, Реп- 
гозе, 1951]. Эту закономерность можно интерпретировать как 
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проявление эффектов стабилизирующего отбора на ранних онто- 
пе стадиях [\адатеоп, 1957; Шмальгаузен, 1968]. 
С точки зрения популяционной генетики стабилизация фено- 
типа основывается на исторически сложившейся полигенной си- 
стеме, имеющей универсальное значение: важную роль в ее фор- 
мировании играют гетерозиготность и коадаптация генов [Ман 
пег, 1943; Дубинин, 1948; Гегпег, 1954]. Можно полагать, что 
сформированные стабилизирующим отбором коадаптивные ген- 
ные комплексы оказываются связанными именно с оптимальным, 
«средним», фенотипом (адаптивная норма), обеспечивая его 
«забуференность» и широкую неспецифическую устойчивость, а 
«крайние», отклоняющиеся от оптимума фенотипы, имеют иные 
генетические характеристики, сопряженные с пониженной при- 
способленностью. Развитие методов иммунологической и биохи- 
мической генетики открывает неизвестную ранее возможность 
связать дифференциацию особей в популяции по количествен- 
ным признакам с дифференциацией по совокупности мендели- 
рующих генов. 

Разрабатывая этот подход, мы за последние годы реализо- 
вали программу по обоснованию принципов стабилизации гене- 
тической структуры сельскохозяйственных популяций; несмотря 
на то, что объекты относились к столь различным видам, как 
хлопчатник и каракульские овцы, результат был получен одно- 
значный — нам удалось показать, что именно морфологически 
«средний» (точнее, близкий к нему) тип в наибольшей мере от- 
вечает задачам селекции — в первом случае в связи с созданием 
сортов, обладающих повышенной вилтоустойчивостью и приспо- 
собленностью к механизированной ‘обработке и уборке, а во 
втором —в связи с проблемой подбора родительских пар для 
получения потомства с желательным, так называемым жакетным 
типом смушка, характеризующимся четким симметричным ри- 
сунком и выравненностью основных ОВ о пб- 
крова [Алтухов, Животовский и др., т Е а 
и др., 1978; Алтухов, Сарсенбаев, 1980; Алтухов, арсенбаев 
и др., 1980; Сарсенбаев, вт ганизма зависит 

Идея работы проста: посколь ны ка достаточно 
от эффектов взаимодействия многих = п не 
гетерозиготной генетической системы, опреде, ана. 


ванность», «забуференность» онтогенеза в целом, то можно по- 
ст . ат следующую связь: чем устойчивее онтогенез-к раз- 
улировать с1 ешней, так и внутренней среды, 


м изменениям как в+ и 
к Должны быть такие особи к среднепопуляциониой 


характеристике по совокупности морфоанатомических призна- 
Ото ли получая в соответствующих скрещиваниях) 


и 
а ыы. : лись получить интересующие нас ра- 


‚ мы надея 
би ЗЕЕЕОННВЮ Это потребовало анализа изменчивости 


р к К туции или габитуса с одно 

ряда полигенных признаков КОНСТИ б ) 

ровный четом признак в продук ивности; предполагалось 
В | у о 
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также, что наследственная гетерогенность исходного Материада 
точно высока. 

т Е проблема идентификации среднего фенотипа о 
комплексу признаков непроста, и, в частности, если иметь делу 
с независимыми признаками, то по мере увеличения их числа 
доля «средних» фенотипов в исследуемой выборке будет стан. 
виться все меньше, так как в многомерном пространстве сред. 
ний тип может представлять лишь абстракцию. Поэтому наш 
подход к признакам, выбиравшимся для классификации, не был 
произвольным и по возможности удовлетворял следующим тре. 
бованиям: 

1. Предпочтение отдавалось скоррелированным признакам, 
связанным с наиболее важными морфо-функциональными систе. 
мами организма (рост, вес, различные размеры и пропорции тела 
и др.). 

2. А. ртог! была очевидна высокая аддитивная генетическая 
варианса исходной популяции. 


3. Наследуемость выбранных для классификации признаков 
была достаточно высока. 


На первых этапах работы идентификация средних (М°) и 
крайних типов (М+ и М-) фенотипов осуществлялась через ана- 
лиз нормированных отклонений, а впоследствии была разрабо- 
тана двухступенчатая процедура классификации на компьютере 


с учетом требований многомерной статистики [Животовский, 
Алтухов, 1980]. 


Было определено расстояние 4(х, у) между особями х, у: 


а = е-изте и, 


где р — число количественных признаков, а $ — ковариацион- 
ная матрица: 


м 
1 т Е 
= у т 
у 5$ мл: — Мх ;). 


ЕТ 





где Т — символ транспонирования, Л — объем выборки и Х— 
вектор средних значений: 


ивы 
—1. 


По форме это расстояние близко известному расстоянию Р 
Махалонобиса, отличаясь от него тем, что оно нормировано на 
число признаков и оценивает расстояние не между популяция- 
ми, а между особями внутри популяции. 

На основе введенного расстояния был разработан алгоритм 
выделения групп «средних» и «крайних» фенотипов и, кроме 
того, группы так называемых «диспропорциональных» феноти- 
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Чт 
| 
м 
мм 
е Чи, 
“т [6 “< 
То 
Ве ‘ 
оу №, 
г. ре 
И, В | 
еб, 
ИМ т 
Знака р Пра расстояний 4, выделение группы «средних» (М5, 
У ке х» (ит, МТ) и диспропорциональных (М | Животовский 
МИ и Алтухов, 1980] | | (М) фенотипов [Животовский, 
И Рис. 89. Расположение групп М 
к. 99. гасположение групп М, М+, М- и М в пространстве признаков 
[Животовский, Алтухов, 1980] 
ТИЧеск 
риЗНаков пов, т. е. особей с дискордантными сочетаниями признаками (на- 
пример, «малый вес—большой рост» ит. п.) — Мг. 
‚(М На первом этапе анализа был разработан алгоритм разбие- 
рез ани. | ния всей совокупности классифицируемых особей на группу М 
(наиболее близких к «норме») и группу особей, более всего уда- 
разрабо- ` Е ее 
ть ленных от нормы (М-, М+, М°) (рис. 88), а затем, используя 
р метод главных компонент, осуществлялось подразделение сме- 
тоски, шанной, удаленной, группы на отдельные подгруппы М-, М+ 
| и М° (рис. 89). => » 
И № Разумеется, метод имеет недостатки [см.: Животовский, 


Алтухов, 1980], однако для практических целей при неформаль- 
ном подходе к проблеме классификации, когда, помимо стати- 
стики в выборе признаков, учитываются интуиция и опыт иссле- 
дователя, он оказывается вполне удовлетворительным. Нами по- 
нащио!" лучены вполне однозначные результаты, свидетельствующие об 
эффективности модели при стабилизации генетической струк- 
туры популяций. Рассмотрим полученные результаты более де- 
тально, обратившись сначала к экспериментам с хлопчатником 


@оз$1ртит Бтгзийит. 





х- о) отбора 
И А Эффект оптимизирующего (модального) отбор 
у хлопчатника 
`б уж нажды использовался в 
ального отбора уже од о 
о ем по, 1955, 1956], но впоследствии был сде- 
р эффективности [Агпо1@, 1972]. Следует, одна- 
лан вывод о его не к ны ) 
р и пить что теоретические посылки и цели нашего иссле 
ниЮ й ее =. цитированных работ различны, что будет специально 
Р.Я 
о уж нце параграфа. ее 
ит о. а в совхозе «Баяут-1» Сырдарьинской об- 
$ ласти на опытном участке Института экспериментальной биоло- 
р гии ее АН УзССР, в ней принимали участие Б. Абдулла- 
го 0 
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ев, Л. П. Филатова, Б. А. Калабушкин, Е. Я. Тетушкик Я 
В. Д. Прохоровская. В качестве объекта были выбраны сорт 
хлопчатника «Ташкент», широко внедренные в производе 
История создания сортов [Мирахмедов, Юлдашев, 1971: 
ков, 1972; Мирахмедов, 1974; Симонгулян, 1975] 
их значительную наследственную гетерогенность — 
предпосылку всякой селекционной работы. 

Схема анализа включала следующие этапы. 

1. Сбор исходного материала. Материал собран в конце ве- 
гетации в 1972 г. на делянках, вмещавших примерно по 5 тыс. 
растений сортов Ташкент-1, Ташкент-? и Ташкент-3. Делянки 
были условно разбиты на квадраты, содержащие по 4 ряда с 
40—50 растениями в каждом. Из центра ряда выбиралось по 
одному растению, всего 100 растений сорта «Ташкент-1» и по 
40 растений двух других сортов. Этот материал представляет 
родительское поколение (Р). 

2. Морфологическое типирование растений. Каждое растение 
было охарактеризовано по 17 признакам, связанным с морфо- 
физиологическими особенностями вегетативных органов, напри- 
мер таким, как высота, ширина куста, количество плодовых вет- 
вей, общее число коробочек, число раскрытых коробочек, про- 
цент опавших плодоорганов и др. 2 

По каждому признаку выделены три области изменчивости: 
одна, близкая к среднему значению (М=т), и две, отстоящие 
на 20 и более от центра распределения. Растения, которые не 
менее чем по любым 12 признакам из выбранных 17 попадали в 
одну из указанных зон, относили соответственно к группам М, 
М+ и М- (рис. 90). 

дновременно исследовалас 
ганов, связанных с компонент 
выход волокна, длина волок 

Для испытания растений 


ТВО, 
Сады. 
указывает на 
необходимую 


ъь изменчивость генеративных ор- 
ами урожайности (вес коробочки, 
на и др.— всего семь признаков). 
по потомству семена высевали вес- 
ной 1973 г. на том же участке, где они выращивались в преды- 
дущей генерации, т. е. условия опыта были выравнены на всем 
серноде испытаний. Контрольные семена растений производ- 
ственного посева высевались на участках между сравнивавши- 
мися группами. Посевы в течение вегетации получали одинако- 


вую агротехническую обработку (обработка междурядий, полив, 
подкормка ит. д.) 


В потомстве каж 
ципов снова были 
уже было пред 
1974 г. семена 
снова высевали 
жесть. Поражае 
невой шейки вк 


дой из трех групп (Ё) на основе тех же прин- 
выделены соответствующие группы так, что #, 
ставлено девятью подгруппами (рис. 90). гео 
от этих подгрупп и от контрольного матернала 
В тех же условиях и учитывали их полевую всхо- 
мость растений вилтом определяли по срезу кор- 
онце вегетационного периода. 





ому виду. 
* Для ряда признаков распределения НриНорииовекановнормальному виду 
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Рис. 90. Схема модального и направлен- 
ного отбора по совокупности признаков 
у хлопчатника Соззрёшт шизшит [Ал- 
тухов и др., 1976] 








Все группы и подгруппы в м = \ы 
отношении изменчивости всех # 
изученных признаков сравнива- "Де Ты 
лись между собой и с контроль- ] | | | + \ ] р \ 
ными популяциями, полученны- 
ми из семян производственного 2 2 4 47 4 4 ИЯ 2 

В каждой из подгрупп, а так- 
же в целом по сортам, вычислялись средние, дисперсии, коэф- 
фициенты вариаций, а также коэффициенты корреляции между 
всеми признаками, оценивалась степень наследственной гетеро- 
генности отобранных групп растений по данным для их потом- 
ков при помощи коэффициента внутриклассовой корреляции 
г, [Гинзбург, 1968; см. также: Алтухов, Животовский и Др., 
1976, Алтухов, Абдуллаев и др., 1978]. 

Кроме того, выяснялись особенности морфобиологической 
дифференциации сортов, для того чтобы решить, следует ли ве- 
сти отбор только внутри каждого сорта или, если сорта разли- 
чаются не столь существенно, можно использовать всю исходную 
группу растений как целое. В связи с этим сорта хлопчатника 
сравнивались между собой по всем изученным признакам (с уче- 
том коррелятивных связей) трижды — в 1972, 1973 и 1974 гг. 
Оказалось, что по большинству признаков между сортами Таш- 
кент-1, 2 и 3. принципиальных различий нет (табл. 36), и, сле- 
довательно, для целей нашего эксперимента растения можно не 
противопоставлять друг другу по их сортовои принадлежности, 
а рассматривать всю родительскую совокупность как выоорку 
из гетерогенной, но единой по происхождению ташкентской по- 
пуляции хлопчатника. Однако в дальнейшем работа велась пре- 
имущественно с сортом «Ташкент-!» как наиболее полно пред- 


ставленном в материале. 

Оценку наследственной гетерогенности популяции в отноше- 
НИИ различных признаков вегетативных органов дает табл. Эт. 
из которой следует, что наиболее изменчивы признаки № 1, 2, 
3, Би др. Генетическая детерминация изменчивости признаков 
№ 12, 15, 16 и др. несколько меньше, однако и в этих случаях 


межгрупповая варианса достоверно превышает внутригруп- 


повую. т 
а контрольной популяции значения коэффициента внутри- 


классовой корреляции Г» были определены также для особенно- 
стей строения и развития генеративных оГаБСВ (табл. 38); 
в среднем, как и следовало ожидать, наследуемость этих при- 
знаков оказалась существенно ниже в сопоставлении с призна- 


ками вегетативных органов растении. 
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приз- 
нака 









4 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
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10 
41 
12 
13 
14 
15 
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Название признака 


Высота растения, см 4 

Количество плодовых ветвей 

Число междоузлий главного 
стебля 

Сумма длин междоузлий по 
главному стеблю, см. 

Средняя длина междоузлий по 
главному стеблю, см 

Количество узлов на плодовых 
ветвях 

Средняя длина междоузлий у 
плодовых ветвей, см 

Сумма длин всех плодовых вет- 
вей, см 

Высота закладки первых пло- 
довых ветвей 

Общее число коробочек на ку- 
сте 

Число раскрытых 
(к 15.Х) 

Процент раскрытых коробочек 
(к 15.Х) 

Число опавших плодоорганов 

Процент опавших плодоорганов 

Тип ветвления куста 

Уровень закладки нижних ко- 
робочек, см 

Ширина куста, см 


коробочек 








«Ташкент-1» 


«Ташкент-2» 


Таблица 36. Морфологические особенности хлопчатника сортов «Ташкент» (исходный материал 1972 г.) 





«Ташкент-3» 











16,6 = 0,2 
81,5 = 1,9 
5,3-0,3 
35,0=1,4 
6,3 = 0,2 
2221-Е 1.3 
6,1—=0,1 
17,1-Е0,9 
9,9-0,6 


| [2 | су. 


19,4 
2,5 


2,6 
19,5 














Хет 


101,9= 3,6 
17,2-0,6 


17,2=0,6 
78,7= 3:3 
4,2-0,1 
42,7=2,0 
4,6-0,2 
191,8 513,9 
5,7-0,3 
19,5 = 1,2 
6,0=0,7 


ль 
сл 
ННЕНН 


О 
л-=ча- 


[< 


ЕЕ 8 
© обл > 


© 
Э 
Н 
© 
Го 








с | (и 
23,0 | 22,6 
348 622.2 
8906 
20,7 | 26,2 
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432 [12509 
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25,9 |.73,2 
9,6 | 40,8 
10,9 | 19,9 
0,8 | 55,5 
9,7 | 43,6 
20,2 | 54,9 






























Х-т | 0 | С.И 
96,7 = 3,3 24, 

17,8 = 0,4 2, 
17,0=0,6 3 
77,5=3,6 22 

4,1-0,1 4 
42,3=2,4 13, 

4,4 =0,3 8 
215,2 = 18,6 д 
6,2-0,2 1,2149! 4 
20,0-51,2 И Е 
7,6-0,8 4,9| 64,3 
41,9—4,3 27,4 | 65,5 
23,5 1,3 8,3| 35,5 
53,5 1,4 8,8 | 16,5 
1,6 0,1 0,7| 44,1 
18,7 = 1,1 6,9| 37,1 
48,1-=2,4 15,5| 32,2 





во 9 ии 


ЖОУЗЭБИН 


_Унание нот иво 










2 | 36,8 ==3,2 | 20,2 | 54,5 | 48,1== 2,4 у 15,5 22.2 


х 


Таблица 37. Коэффициенты внутриклассовой корреляции (г») в группе 
растении, полученных в процессе модального отбора ) 





























Статисти- Немер призмака 
ческие 
параметры Год | | | ] 
1 2 3 4 ща | 6 7 8 | 9 
| | | | 
о 1973 | 0,18 0,22 0,30 | 0,44 | 0,33 | 0,25 | 0,29 | 0,24 | 0,13 
Е 3,86 | 4,58 | 6,35 | 3,02 | 7,35 | 5,23 | 6,44 | 4,44 | 2,89 
= 1974 | 0,26 | 0,18 | 0,40 | 0,22 | 0,24 | 0,17 | 0,33 | 0,17 | 0,12 
9,26 | 6,20 | 3,79 | 7,72 | 8,50 | 5,88 | 12,8 | 5,96 | 4,22 
Номер признака 
Статистические Год 
параметры р 10 | п 12 | 13 | 14 | 15 | 16 | 7 
| | 
Та 1973 0,24 | 0,25 | 0,09 | 0,24 | 0,45 | 0,44 О ба 
т 4,44 | 5,28 | 2,29 | 4,93 | 3,22 | 2,53 | 2,52 | 2 51 
и 1974 0.40 | 0,08 | 0,18 | 0,48 | 0,46 | 0,07 | 0,24 0,07 
и 4,43 | 3,76 | 3,07 | 6,45 | 5,77 | 2,73 7,33]. 2:82 








Примечание: Все значения ГР достоверны на Уровнях 0,01—0,001. 





Таблица 38. Коэффициенты внутриклассовой корреляции, показывающие меру 














генетической детерминации разнообразия популяции хлопчатника по особенно- 

стям генеративных органов 

Номер о 2 о 

приз- Назвакие признака В 5е мг За Го Е 

нака 
1 Число долек в коробочке 4,45 | 0,592 2,97 | 0,419 | 0,167 | 5,02"* 
2 Число семян в коробочке |28,32 46,49 |99,07 |2,64 | 0,054 | 2,13 
З Вес волокна в коробочке, г 2,44 | 0,438| 2,46 0,104 | 0,487 | 5,62** 
4 Вес семян в коробочке, Г 3,63 | 0,954| 4,74 0,190| 0,167 |4,97* 
5 Вес коробочки, Г 5,74 | 2,680] 15,22 0,629 | 0,490 | 5,68** 
6 | Выход волокна, % 36,43 | 3,24 | 13,40 |0,508| 0,436 4,44* 
7 Длина волокна, мм 33,83 | 7,07 | 9,63 | 0,128 0,018 | 4,36 























* Достоверно на уровне 0,65. ** Достоверно на Уровне 0,01. 





3. Сравнительный анализ групп растений, подвергнутых мо- 


дальной и направленной селекции. 
Даже визуальная оценка графических характеристик срав- 


зобочеж, см 
мужа удела, 


м 





д 


ниваемых групп раст 


пе М по ряду признаков отклонения 


среднего значения в контр 


чем в группах М+ и М- (рис. 91). 


уменьшению изменчивости, 
уже во втором поколении (ру 


ений указывает на эффект отбора — в груп- 


отдельных растений от 


оле оказываются существенно меньше, 
Модальный отбор привел к 


что особенно отчетливо проявилось 
лс. 92). 
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Рис. 91. Графическая характеристика нормированных отклонений средних 
значений признаков в группах растений хлопчатника М, М+ и 


— от сред- 
них значений в контроле (окружность единичного радиуса) [Алтухов и др. 
1976] 

Частота 0 — на периметре, частота 1 — в центре круга. По большинству признаков веро- 
ятность случайности различий Р<0,01--0,001 
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Рис. 92. Графическое изображение изменчивости особенностей строения и 
а вегетативных органов внутри отселектированной группы растений 
в сравнении с контролем (окружность) [Алтухов и др., 1976] 


На лучах отложены отношения дисперсий в группе М 
ле. Сплошная линия — первое пок 


поколение отбора. Для 16 п 
чески значимы на уровне 


к дисперсиям признаков в контро- 
оление модального отбора; пунктирная линия — второе 
ризнаков различия между группой М° и контролем статисти- 
Р>0,99--0,999 


Рис. 93. Динамика полевой всхожести семян растений, полученных в процессе 
модального отбора 


1 — контроль; 2 — Мо 


Данные, сгруппированные в табл. 39, показывают, что расте- 
ния группы М*® практически не уступают контрольной популяции 
по выходу, весу и длине волокна; то же прослеживается и в о0Т- 
ношении темпа раскрытия коробочек (табл. 40). Это преимуще- 
ство представляется исключительно важным, если учесть, что 
из-за растянутости процесса созревания урожай хлопка обычно 
собирают с помощью машин по меньшей мере дважды в сезон. 
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га груты растений  — 
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Таблица 39. Сравнение групп растений, полученных путем модального и направленного отбора, по урожайности 








Число зрелых 


Числс проана- 


Выход волок- 


Длина волокна, 


Урожайность 


Опадение пло- 








я ростевив м В = ОВЛ ветета- коробов г ны на, % мм на растение, г |доэлементов, % 
ЦИИ 

Исходный материал НХ ' 
(1972 г.) 180 18,3 =0,6 5,7=0,1 60 35,99-0,35 | 33,23 0,16 102,3-=11,7 52,6-=0,8 
Контроль (1973 г.) 174 22,4—=0,9 5,9-0,2 60 36.04—=0,37 | 33,44=0,22 | 126,2 12,8 52,9-=0,7 
м- 166 18,0—=0,7 5,7-0,2 20 37.34=0,57 | 33,63=0,35 | 101,0= 10,3 56,8 0,7 
Мо 357 23,0—0,6 6,0-0,1 60 39.81--0,28 | 33,80=0,12 | 136,0 = 13,8 51,2=0,4 
М+ 243 29,1=1,1 6,3 0,2 38 36,10-0,47 | 33,11==0,30 | 181,0= 18,3 52,2=0,6 
Контроль (1974 г.) 152 18,6—=0,7 5,8=0,2 60 35.67 0,44 | 32,75-0,23 | 106,6 10,6 58,2==0,7 
м- 114 12,5 0,6 6,0-0,3 40 36,43-0,74 | 33,06—0,29 | 72,7=7,2 51,3=0,8 
Мо 644 15,9-0,3 6,4-0,1 40 36,20 0,33 | 33,55=0,20 | 101,2=5,4 47,8==0,3 
М+ 130 19,5=0,6 6,6—=0,4 24 35,50 0,83 | 32,19—0,36 | 130,1 = 12,7 54,9 0,7 
Контроль (1976 г.) 300 13,6=0,2 5,7==0,2 150 35,68-Е0,31 | 32750.19 | 75,5=12,8 | 53,0=0,2 
мо 300 15,2=0,2 6,2-0,2 150 36,60-=0,32 | 33,49-0,20 | 92,2=6,9 50,6 = 0,3 







































б. 4. Т упп хлопчатника 
Таб. ‚пелос сравниваемых 
ё Скороспелос с 
аблиц Ве 





































: Доля Растений 
Количестео дней Процент коро- | со тон 
от посева до нача-| бочек, рас- раскрытием 
Оъем ла раскрытия пер- крывшихся коробочек 
Группы растений выборки вой коробочки к 15.Х (к 15.Х) 
Зг 74 137,2 = 1,6 70,0= 3,5 16,1526 
и - (1973 г.) ты - а и 
т 357 33,6—0,9 2 Ей 
М+ 213 139,6 == 1,3 2=21 
7 : 5 56 
Контроль (1974 г.) Ей ы р $ 
М- в : 4 | 
М 644 3 ‚5 - 
М+ 130 4: 57 . 
Е. о 
‹ БГ : 3: 1,5 и 
Контроль (1976 г.) 300 135,6 ; : 
р Мо 300 131,1-+1,2 9 
Но не менее важно и то, что и по степени аи 
сти (выравненности) группа растений М° заведомо превосходи 





как группы М+ и М-, так и контрольную группу; почти по р 
признакам модальная популяция характеризуется меньшей д — 
персией, и соответственно доля растений, наиболее отвечающи? 


я 1 | а 
требованиям механизированной уборки, оказывается в ней мак 
симальной (табл. 41). 


Растения, полученные в 


процессе модального отбора, ока- 
зались также и более виЛтТ 


оустойчивыми как в сравнении с край- 
НИМИ вариантами, так и, что особенно существенно, в и 
с растениями, выросшими из семян производственного посева 
(табл. 42). Аналогичная дифференциация прослеживается и в 
отношении динамики полевой всхожести семян (рис. 93). ) 

Обсуждая вопрос о генотипах растений с «оптимальным» фе 
нотипом, следует учесть, что в перекрестно-размножающейся 
популяции за ним могут стоять «множественные» гетерозиготы *. 

Если это так, то в ‘согласии с классическими моделями гене- 
тического гомеостаза становится понятной причина повышенной 


устойчивости и, следовательно, приспособленности групп расте- 
ний, полученных в п 


роцессе модального отбора. Ясно также, что 
поддержание такой популяции на достаточно продолжительном 
интервале поколений возможно лишь путем скрещивания более 
гомозиготных линий, какими в этом случае могут быть группы, 
сформировавшиеся под влиянием направленной селекции. 
Для объяснения эффектов модального отбора можно при- 
влечь и другую генетическую модель, основанную на представ- 
3 








лопчатник — самоопылитель, хотя 
вклада перекрестного опыле 
ных условиях среды все 
бенно сложен в случ 
ДИМЫ специальные 


количественная оценка ного 
ния в формирование разных. ПОПУИНИНЕ т рав: 
еще остается до конца не ясной. Этот вопр 


ег ше чеобхо- 
ае с ташкентскими сортами, для его решения нес 
исследования. 
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Изодный материал 
(1972г) 180 
Контроль (1973 г) 174 
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Г т 
Кит я 213 
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перед селекцией. Очевидно, что эти задачи не могут быть 
ны до тех пор, пока не будет найдена связь между генетикой 
количественных и альтернативных признаков; этот аспект, уже 
частично обсуждавшийся (см. главу ПТ), мы Рассмотрим еще 
раз в следующих разделах настоящей главы. 

Вместе с тем наши данные уже сейчас свидетельствуют об 
эффективности модального отбора, что, как указывалось, нахо- 
дится в противоречии с результатами работ Арнольда [Агпо]4, 
1972], сделавшего негативный вывод. Попытаемся ВЫЯСНИТЬ, Чем 
вызвано это расхождение. 

1. Модальный отбор был предложен Мэннингом [1955, 1956] 
как способ получения достаточно устойчивого контрольного сор- 
та Упланд ВР-59, который мог бы служить эталоном для оцен- 
ки урожайности различных отбираемых линий угандийского 
хлопчатника. Наиболее важно то, что сорт ВР-52 происходит от 
одного растения, отобранного из популяции. В этом первое 
принципиальное отличие подхода Мэннинга от нашего подхода, 
основанного на получении рендомизированной выборки из до- | 
статочно гетерогенной популяции. 

2. Мэннинг [1955, 1956], Уолкер [\№аЩег, 1964] и Арнольд | 
[1972] использовали при отборе лишь три—пять признаков, свя- 
занных с урожайностью, т. е. с генеративными органами: число 
коробочек на растении, число семян в коробочке, длина волок- 
на, выход волокна, крупность коробочек. Габитус растения п 
скороспелость учитывались лишь визуально. Таким образом, 
морфобиологические особенности растений по вегетативным ор- 
ганам в схему селекции не включались, а, как мы видели, на- 
следуемость признаков генеративных органов невелика. В этом 
второе принципиальное отличие нашего подхода от подхода № 
рубежных исследователей. Только использование в селекционной у 
работе целого комплекса признаков и свойств гетерогенного ис- 
ходного материала позволяет добиться желаемого результата 
при модальном отборе. 

В самом деле, выявленные нами эффекты никак нельзя при- 
писать влиянию среды (как это постулировано Арнольдом В 
случае с ВР-52), они непосредственно связаны с генетическими 
особенностями популяций; несмотря на резкие, вызванные сре” 
дой различия популяций в 1973 и 1974 гг. разница между конт 
ролем и модальной группой растений стала отчетливо более вы 
раженной во втором поколении отбора. И. 

Как уже указывалось, дальнейшая задача — разработка 
путей непосредственной оценки структуры отселектированных 
популяций хлопчатника по менделирующим генам. Вместе с тем 
полученные данные уже сейчас могут быть использованы в Ка" 
честве необходимой основы для семеноводческой работы в целях 
улучшения как сортов хлопчатника, так и других ценных селр” 
скохозяйственных растений. Очевидно, что стандартизирован` 
ный сорт со средней, но стабильной урожайностью пред” 
ставляет большую экономическую ценность, чем специал и 
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реше. 
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зированный сорт с потенциально высо в. 
сильно колеблющейся урожай: 

Обратимся теперь к анализу возможности осуществления на- 
шей модели в животноводстве на примере отыскания связей 
между типом рисунка смушка и экстерьерными особенностями 


каракульских овец на ранних стадиях постнатального онтоге- 
неза. 


Рисунок смушка и генетическая структура 
групп каракульских овец, 
отнесенных к морфологически «средним» 
И «крайним» типам 


Важное направление селекционной работы в каракулевод- 
стве — подбор родительских пар для получения потомства с же- 

















лательным типом каракуля. И хотя, как известно, вкусы со вре- 
менем меняются, жакетный смушковый тип уже в течение мно- 
гих лет, по единодушному мнению специалистов [Васин, 1939; 
ШО Васин и др., 1971; Дьячков, 1968, 1975, 1980; Кошевой, 1975; 
уборки '® Ширинский, 1962, 1975], считается одним из наиболее ценных. 
Основное достоинство такого каракуля — его четкий симметрич- 
И в им ный рисунок и выравненность основных признаков, характери- 
признаю" зующих качество волосяного покрова (рис. 94). 
рганам!: ЧИ Селекция на жакетный тип ведется с 30-х не нашего сто- 
‚ ДИНО м" летия [Никольский, 1976], однако в ирощессе ре бора р 
и раСТОНЯ ственно по признакам каракуля достигается плато и дал е 
ур (их усилия оказываются неэффективными [Ширинский, 1962; Баа: 
аким 0 и тар, 1968]. Например, даже в 1977 г. выход ягнят жакетной 
етативиЫ и группы в Казахстане не превышал 35,7%, а частота животных с 
1Ы В наиболее ценным смушком (так называемый >) состав- 
лика. В х  ляла всего 2,3. Такого рода картина, очевидно, Гбхоиведся 
полло | потому, что развитие основных морфологических особенностей 
Г окно" каракулевого типа также зависит от эффектов взаимодействия 
ни многих генов в рамках полигенной системы, обсуждавшейся 
6 ИЛ 1 ь 
: ре! м мы хотим увеличить среди потомства а а 
я, с интересующим нас Е ею. а 
т Г м, 1 
и и хе - рн веси, грубо говоря, о 
И б Е ерка этой идеи была осуществлена на базе 
ие 9, оы «средним». Пров завода «Задарьинский» Бугунско- 
ПОВ торорстоииого племенного еее Оо ори 
ме ее Е ве яйство специализируется на разведении 
о ы неоащин (О РИ завезенных из пяти совхозов Узбеки- 
И 0", черных каракул 2 , 


< /рк ии. Для целей нашего иссле- 
ри И оВы ея в |. так как оно 
р я дования это было очень В 
ес указывало на значите 
Ви да. Этапы работы были в 1 
, с хлопчатником. 


льную наследственную гетерогенность ста- 
ти в ринципе те же самые, что и в случае 
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8 ю. п. Алтухов 








Рис. 94. «Желательный» (А) и «нежелательный» (Б) типы 
смушка [Алтухов, Сарсенбаев, 1980] 


А — «жакетный» тип: средние завитки, длинные полукруглые валь- 
ки, четкий концентрический симметричный рисунок, хорошие блеск 


и шелковистость, кожа достаточно тонкая; Б «кавказский» тии: 
чрезмерно крупные завитки, короткие вальки, крупный боб; шелкс- 
вистость и блеск волоса слабые, неопределенный рисунок 
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з 
З 
с Таблица 43. Изменчивость новорожденных 
5 ных каракульских ягнят 
сх количественным признакам (п=618 экз.) ^ ракульских ягнят по пяти 
58 
Зо 7-Е г " 
ЗЕ ! . | > : 
5% № пп. Исследованные признаки ХЕ ] а Коэффициент корреляцин 
Е В 1 Масса при рождении, кг 4,40-0,03 0,69 1 2=0,82- 0,007 
х +0” 
35 з=0,80- 0,008 
° Е = 0,83-=0,007 
ка 5 =0,90-5 
Е® 2 |Высота в холке, см 37,68-0,09 2,23 д 0 ме 2 
ао тв а ЕЕ 
Са р ),73=0,011 
в Е пов =0,82=0,007 
Ея 3 |Глубина груди, см 14,27-=0,05 т Г: ),010 
| Ва , Гз5=0,78=0,009 
4 Косая длина туловища, см| 32,31-0,08 2,00 745=0,83-=0,007 
5 |Обхват груди, см 38,11==0,10 2,43 














Сбор исходного материала. Материал был собран в укруп- 
ненной чабанской бригаде, работающей со стадом численностью 
около 3000 овец. Выборка по возможности была предельно 
рэндомизирована, чтобы достаточно полно охватить генофонд 
популяции. Каждый ягненок сразу же после рождения был оха- 
рактеризован по совокупности признаков, отражающих как кон- 


чрезмерно крупные зав 
вистость и блеск волос: 


де обед 





и ституциональные признаки (вес, длина туловища, обхват груди 
Е #5 и др.), так и качество каракуля (длина и ширина завитка, длина 
- В волоса, толщина кожи, тип рисунка и др.). Кроме того, для изу- 
а г чения структуры популяции по менделирующим генам методом 
= > : Л 9 = 
; 28 электрофореза в полиакриламидном геле были определены гено 
Е, типы у 19 племенных баранов, 101 овцематки и 256 ягнят по ло- 
Е а кусам трансферрина, темоглобина и сывороточной эстеразы 
> — 
5 [Алтухов, Сарсенбаев и др., 1980]. ЕЯ 
8 т Морфологическое типирование животных и соаири ь: ред 
Е Ю са ; Е 
9 12 них» и «крайних» типов. Выделение «средних» и мы 2 
: о т < ) к 
Ре: бей в выборке осуществляли одновременно по пят В 
И ЕЕ у } 1м конституциональные особен- 
Ум Ь ванным признакам, отражающи! х ея 
и: : Е В дальнейшем мы стали учитывать 
Ян 87 ности животного (табл. 43). В даль ‚Нея В а 
г характеризуются наибольшей изменчи 
у акс г ё # 
5 : ТРИЗ Е туловища и обхват 


Алма эзнвий 
востью — вес при рождении, косая длине 


груди. ме 
Й няющихся по каждому 

< Г ‘или особей, отклон 
К «средним» относил т ака 


я Призна лее чем на 1 Оо впр вле бе 
Ве группа обозначена нами как М*° («адап 
ь ‚ = гос ПУ зна- 
НН норма») и представлена животными со аа 
чениями признаков: 1!) от 4100 до 4700 г; 2) от Э1 д м; 


<хедмм 
АХ 


‘эх. зелжм\ жомлехлоумее 


Ах» 


ме. ®\. «Желахех 
<окухажа Лучко, 


С.ахсемоаез, 





^ — емажехмуьк» их 


С е максимум приспособленно- 
° ‹ связана с тем, что у ф : 
< ‹ ации связ О р у 
Е ыы ЕЯ по изменчивости весо-ростовых признаков, как 
топуляции, аемы 


а распределе см.: Каги, 
прав цен несколько «вправо» от центра распределения [ К 
авило, смет к 


Репгозе, 1951: Алтухов и др. 1979, 1981 и др-]- 
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37 до 40 см. Значения признаков ИЕ > соответ, 
ственно составили: 1) >>5100 и < Г; и < 29 вы, 
3) >4 и <35 см. Ягнята с «дискордантными» сочетанияуи 
признаков из анализа исключены: мы исследуем здесь тольк 
животных, которые являются «биологически» средними или 
крайними типами по совокупности трех признаков. 

После такого типирования средняя группа — «адаптивная 
норма» (М) — оказалась представленной 216 ЖИВОТНЫМИ, а в 
группы М- и М+ вошли соответственно 101 и 97 особей. 

Оценка качества каракуля. В соответствии с разработками 
ряда исследователей, занимавшихся вопросами качества карак\- 
ля [Дьячков, 1968, 1975; Васин и др., 1971; Кошевой, 1975; Ши- 
ринский, 1975] и «Инструкцией по бонитировке каракульских 
ягнят» [1974] были учтены следующие признаки, характеризую- 
щие оптимальный тип каракуля: 


Каракулевый тип — жакетный 

Тип рисунка — параллельно-концентрический 
Длина завитка, мм  — 30,0 и более 

Ширина завитка, мм — 4,0—8,0 

Длина волоса, мм — не более 10 

Толщина кожи, мм  — 1,8—25. 


Шелковистость волосяного покрова — сильная, нормальная 
Блеск волосяного покрова — сильный, нормальный 


Опираясь на эти требования, мы смогли затем определить 
частоту животных с наиболее ценными свойствами каракуля 
среди трех групп ягнят (М-, М и М+), выделенных только по 
конституциональным особенностям. 

Особенности рисунка смушка и генетическая структура У 
каракульских ягнят, отнесенных к морфологически «средним» 
и «крайним» типам. Поскольку такие количественные призна- 
ки, как рост и вес, в значительной мере несут в себе паратипи- 
ческую компоненту, мы построили нашу классификацию с учетом 
изменчивости этих признаков у новорожденных ягнят, т. е. тог- 
да, когда индивидуальные различия, детерминируемые геноти- 
ме в большей мере; чем на последующих стадиях 
аль, если исследовать на разных онтогенетических 
мг. т дВих и тех же животных корреляцию между при- 
каракуля, -то пе и признаками, характеризующими качество 
нев зой ое видеть не только очевидное ослабление 
 бекни г. перемену их знака. Так, например, если при 
риной о. вес положительно коррелирует с длиной и шШи- 
летнему р волоса и толщиной кожи, то к полутора- 
их в двух сл ре эти связи становятся недостоверными, а знак 
м: и. Е меняется на обратный (табл. 44). Такая тен- 
причем Я вается уже для группы 4-, 5-месячных ягнят, 
поставленни ЕВ корреляции наблюдается не только при со- 
волосяного тя енностей конституции животного с признаками 

рова, ноив случае одних лишь конституциональ- 
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о 3 < А > < АЗ © = = = И ый = 2 у 2’ © 
чье еее ь Сеъевоаа аЕ= Е ^^  2Вз8Е ВЕ ВР 
ев Заенен = 8 т чЕ < ЕА ЕЯ # 
о © = Аы зв==- ее э == я и) = 5 27 5> 
оч ьчче< заза е- зЕа 28=РВ =“ РР 
| Таблица 44. Коэффициенты корреляции между количественными признаками 4 каракульских овец в зависимости от возраста 
(п=350 экз.) 
г 
И. 
а = Признаки 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 И 12 13 14 15 
|= 
Живой вес, кг 
2 |2 | Длина завитка, мм| 0,148 
© | 3 | Ширина завитка, 0,159|—0,054 
я ММ 
С 4 | Длина волоса, мм 0,131|—0,077| 0,783 | | 
ё 5 | Толщина кожи, мм| 0,755| 0,034| 0,455| 0,194 | | 
6 | Косая длина туло- 0,651| 0,126] 0,419| 0,445! 0,479 | | 
вища, см | 
3 | 7| Обхват груди, см | 0,190 0,158 0,165 0,246] 0,660] 0,689 | | | 
ы 8 | Живой вес, кг 0,274 —0,047| 0,142 0,208| 0,174 0,262! 0,229 | | | | } 
а 9 | Косая длина туло-| 0,218| 0,059] 0,024 0,070|] 0,427| 0,494| 0,249]0,774 | | 
ат вища, см | 
р 7. Обхват груди, см 0,279 0,044 0,1407| 0,240] 0,430] 0,239] 0,287|0,843|0,864 | | 
Я ы ЕВ 0,172|—0,062| 0,106] 0,168 0,040! 0,200| 0,4390,732 0,5800,589] 
5 С тулс-| 0,483|-—0.04: . и = те | 
Е еЗрт 0,183|—0,013] 0,043] 0,056| 0,089| 0,462 0,17710,61910,798'0,714!0.628 | 
3 3 | Обхват, 0,476] 0,026 | 
хват груди, см О 5 70 5 9й 70: 
вид бы р к в 0,026 0,108: 0,056] 0,223 0,1870,586/0,6220,7030,644|0,767 
Е ивой вес, кг 0,125 —0,034| 0,037 0,036]—0,060] 0,074 0,076]0, 38410 ,207|0,295|0,765]0.447|0.549 
5 [15 | Косая длина туло-|-—0,048|—0,100]-—0,004|—0.027 О ПТР Зы р 
Е , ‚004|—0,02 146 у ет с : 
я вища, см } 027 —0,135|—0,146 —0,088]0,222/0,104|0,190/0,514|0,442/0,430/0,655 
со 





























0,3870,5630,703]0 ‚747 














16 | Обх } 22|—0,076]— Е 7 , 
хват груди, см 0,022|—0,076]—0,013 0,054 0,078 —0,040]| —0,024|0,274]0,141 0,248]0,550 








%) различных каракулевых типов в т 
Таблица 45. Частота (в % 


б Рех труппа 
ститу ым особенностям 
ифицированных по конституциональн 

ягнят, класс 

















м+ Достоверность различий (Р. ) 
Каракулевый | М оо) ее) (п=97) частоты жакетного типа 
тип (п= 
22,70 
Й 80 43,05 р Е АА 
в = 90 2.80 820 и к м: = 218. 
г 3,24 . . 3 
в 1 50,91 64'98 М+, Мо —6.5** 
Суммарно 100 100 100 


ст 2 оТныЫ < параллельно- цен- 
Примечания Среднепопуляционная частота животных с паралл )-КОН: 

у с у = 9) 

трическим рисунком равна 28,48 = 1,82 $. 





‹ ‹ са 
ных особенностей: если при рождении ами 
с четырьмя другими признаками экстерьера доста и 
(—=0,68), то к 18-месячному возрасту эти связи Е. ге 2 
вают (г=0,13) при сохранении силы и знака ов ЕЯ 
делах каждой из исследуемых групп: при рожден * А 
4-, 5-месячном возрасте 0,80; в 12-месячном возраст у 
18-месячном возрасте — 0,71. Точно такая же закон = и 
прослеживалась и при рассмотрении изменчивости тех ж 
знаков у матерей и их потомства. 

В ых Е нет ничего неожиданного, они ИА 
раз устанавливают для большого числа анализируемых. мня 
ков то же самое, что уже отмечалось раньше для — 
признаков [Глембоцкий, Боголюбова, 1940]. Но ‚это од =: 
менно означает, что в попытках отыскания связей между Ея 
знаками конституции животного и качеством каракуля ся 
строить работу на конституциональных типах взрослых жи 


тадию 
ных, а необходимо принимать в расчет самую раннюю с 
постнатального онто 


‹‚ функ- 
генеза. В случае скоррелированных, фу 
ционально важных т 


к ‹ сла 
признаков даже учет небольшого их чис 
дает весьма показательный результат. 


Так, мы использо 
три признака из пят 
чие в частоте инте : 
групп ягнят, жа по экстерьеру: в группе М° частота 
животных жакетног 
сунком каракуля до 
пах М- и М+ соотв 
ля ягнят с караку 
но, что и по приз 
также оказыва 


как длина 


для животных 


рина завитка, характерна 
















| |1 И я 
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хуи раднусу 
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Тани образом, получ 


видную связь между К 
хобенностями кара СК 


и. вдовательно, 
онного 10дбо 
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Рис. 95. Графическое сопоставление 


коэффициентов вариации трех количе- 
ственных признаков, 


характеризующих качество каракуля в группах ягнят 
ПЛеЛЬНО-коне М, М- и М+ 
Максимальное значение изменчивости каждого признака в группе принято за 100% и со. 
== ответствует радиусу окружности 1Т— длина завитка, 2— ширина завитка, 3— длина 
волоса 
ЖИВОГО в 


ОЧНО силы | Таким образом, полученные нами данные устанавливают 
езко ослаб» | очевидную связь между каракулевым типом и экстерьерными 
ЯЩИИ В ь. | особенностями каракульских овец на ранних стадиях онтогене- 


068 за. Следовательно, открывается возможность более целенаправ- 
ИИ ОВ | ленного подбора пар для получения потомства с желательным 
тн | типом каракуля. Очевидно, что особый интерес могут представ- 
номе 


лять скрещивания крайних или близких к ним морфотипов, при- 
тех же чем важно было бы проанализировать различные варианты скре- 
щиваний, а для ранней идентификации наиболее перспективных 

















{и ЛИШЬ а особей использовать возможно более широкий набор количе- 
МыЫХ рии” ственных признаков, характеризующих экстерьер животного. 
‚ отдель Ч К сожалению, эту работу осуществить не так просто — бараны- 
одновй" | производители в племзаводе «Задарьинский» по а м 
Г + 
Ио жду Ш их конституции относятся к типу М* и, кроме м г. 
кем ель! выяснить, ошибка в племенных записях бывает оче 
Ку, ди [Сарсенбаев, 1980]. и: 
слых и Тем не менее семенем шести с — 
р. ‘ий искусственно осеменены 136 подопытных овец полу и 
ных цисЯ8 | возраста, классификация которых при Ен: 
` `х Я ‹ выше. 
го их в соответствии со схемой, Е - а 
ди результаты представлены в табл. я . и един . 
о | мальная частота Е средни; } 
1 ей потомстве матерей группы . й 
ди и ь емых групп не столь велики, однако выяв 
ИР ед 10 Объемы сравнива В увеяНЗВЕНЫ 
1 Сас и | ленные тенденции достаточно оч р . 


е для животных типов Ми 








динить данны 
о и мы р = и потомства с желательным типом смуш- 

ЧТо |  М+ то разница в частоте г 
ий о й ой, с одной стороны, и группой 

1% Г ка между этой смешанной группой, т : 

. хр | м. Й вается достоверной — 40% против 
ие ПО | маток М- —с а. 

0» 62% (Р.=4,07; Р< 0,05). з 
3 ри й т теперь генетические особенности трех парка. 
р ий и ракульских ягнят по локусам гемоглобина, трансферри 
я 223 
К 0" 

КВ 
хи 


разы крови, 
[Алтухов и др., 19801). не 

1. Уровень гетерозиготности по локусу был выше в 
тически тождественных по этому признаку группах М° и ме 


жели в группе М-. Та же картина наблюдалась и во 
трансферринового локуса, хотя группа М* более гете 
чем группа М. По локусу эстеразы группы М- и М 





более гетерозиготны, чем группа М‘. 


2. При сравнении морфологически средних и к 
ягнят по трем белковым локусам однов 
минимальный и максимальный уровни с 
ности свойственны группам М- и М+ со 


Таблица 46. Признаки качества каракуля вт 
конституциональными особенностями 

















приведя здесь основные результаты ( 


Тень 


Розиготна 


рех группах ягнят, отличающихся 





мые группы 
животных 


Сравнивае- 
Величина 
выборки, п 


Длина завитка, мм 


Х=т 


Ширина завитка, 


ММ Х=т 


Длина волоса, мм|Толщина кожи, мм 
Х =т 


Х =т 





-> 
> 
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39,33 1.69 
т 216 | 47,70 143 
М 97 | 4813 2.64 








4,88 
5,19 
5,48 


0,09 
0,05 
0,07 


9,30 
9,54 
10,15 





0,12 
0,07 
0,13 


1,69 0,03 
2,10 0,02 
2,69 0,05 








Таблица 47. 


| Частота ка 
и «крайних» (М+ и М-) 


ракульских ягнят морфологически «средних» (М) 
типов в потомстве соответствующих групп матерей 


























Матери мо т м 
м 0,61=0,10 0,04-+0,04 0,35+0,10 
рый 0,38 0,07 0,10-=0,04 0,52+0,08 
м 0,43+0,09 0200,07 0,37-=0,09 

Таблица 48. Частота генотипов в трех группах животных 

ее Величина Генотипические комбинации г 
‚ выборки о >" = |. Ф 

группы о р р 2 в. 














М 67 
м 64 
м* 74 


РОО 


0,1642 
0,1406 
0,1486 























0,3721 
0,2031 
0,3378 


0,4627 
0,6563 


0,5135 


М, М- — 5,00** 
М, М+ — 0,35 
М-, М+— 2,92 
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в группе М величина гетерозиготности была средней. Следует, 
однако, указать, что о такого рода различиях имеет смысл го- 
ворить лишь как о тенденции, поскольку для получения устой- 
чивой оценки гетерозиготности набор локусов следует увели- 
ЧИТЬ. 

3. Редкие генотипы отдельных локусов чаще встречались 
среди животных, отнесенных к крайним морфологическим типам 
М+ и М-. Это было особенно заметно для генотипов трансфер- 
рина (Ор, 7$ и М$) и эстеразы ($5, $5). Редкий аллель Т/$ 
встречен только в группах М+ и М-. 

Для редких комбинаций генотипов постулирована понижен- 
ная приспособленность, причем давление отрицательного отбо- 
ра наиболее значительно на крайнюю группу /М-, в которой 
частота редких генотипических комбинаций существенно выше, 
чем у морфологически «средних» животных (табл. 48). Действи- 
тельно, по трансферриновому локусу в старшей возрастной 
группе частота гетерозигот увеличивается за счет падения доли 
гомозигот ММ (0,0083 у производителей против 0,0125 у ново- 
рожденных) и 7] (0,05 против 0,09). Та же картина наблюдалась 
и по локусу эстеразы. В то же время генотипы, средние по часто- 
те встречаемости, преобладают в средней группе №. 

Следовательно, теперь мы можем говорить о наличии корре- 
ляции не только между типом рисунка смушка и особенностями 
конституции животного при рождении, но и между этими дву- 
мя характеристиками особи и ее генотипом. Понятно, что эти 
связи носят статистический характер и, стало быть, проявляют- 
ся лишь «в среднем» на популяционном уровне. Ясно также, что 
для дальнейшей расшифровки такого рода взаимоотношений 

между генотипом и фенотипом необходимо расширить набор 
биохимических маркеров. Тем не менее по крайней мере один 
важный вывод может быть сделан — о более низком уровне ге- 
терозиготности группы животных с низкими весо-ростовыми по- 
казателями при рождении. Это означает, что интересующий 
хозяйственника тип рисунка смушка не может трактоваться как 
элементарный менделирующии признак, а раавивАетея в 
генезе как сложная полигенная система в соответствии с рас- 

о й делью. г 

риа окажется ли морфологически средний 
тип в дальнейшем, по мере расширения совокупности анализи- 
руемых генетических маркеров, связанным с и ИЛИ 
же с «оптимумом» общей гетерозиготности, очевидно следую- 
: ‹ема селекции включает лишь подбор про- 
щее: существующая схема с р тижня 
изводителей типа М№ЖМ+ и, следовательно, из-за сложного ра 
сти к резкому увеличению выхода жи- 
щепления не может привести к р ) ; 
вотных с наиболее ценным, параллельно-концентрическим 


ИС < шка. 
р Е эта же схема все же сохраняет в популяции 


исходное генетическое разнообразие, так как в противном слу- 
чае нашу модель трудно было бы реализовать на основе налич- 
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ного генофонда, особенно если учесть широкое примене 
хозяйстве искусственного осеменения. 

Обнаруженная связь между р >. Особенно. 
стями каракульских ягнят и типом р у ракуля не есть 
нечто неожиданное — анализ литературы по’ каракулеводств 
показывает, что такого рода корреляции в той м иной форуе 
уже отмечались ранее [Юдин, 1955; Кошевой, 7 ]. Дело, од. 
нако, в том, что до сих пор не было попыток подойти к анализу 
этого вопроса с позиций популяционной генетики, и особенно с 
учетом очевидной связи интегральной структуры генотипа во 
стабильностью онтогенеза в целом. При такого рода рассмотре- 
нии обнаруживается, что морфологически средний тип характе- 
ризуется не только повышенной жизнеспособностью, но и широ- 
кой неспецифической устойчивостью, «забуференностью» ранних 
онтогенетических стадий. По-видимому, под контролем соответ 
ствующего коадаптированного комплекса генов обеспечивается 
оптимальное, гармоничное развитие любых морфо-функциональ- 
ных систем организма, в характеристике которых свойства сим- 
метрии и «стандартизованности» в выражении признаков зани- 
мают важное место. 

В дальнейшем было бы весьма желательно расширить соот- 
ветствующие исследования и прежде всего: 

1) увеличить набор количественных признаков при иденти- 
фикации групп «средних» и «крайних» особей; 

2) разработать систему классификации типов по морфоана- 
томическим признакам с учетом пола животных, полагая, что 
для самцов и самок границы «адаптивной нормы» будут отли- 
чаться; 

3) расширить набор полиморфных генетических маркеров 
(как белков, так и групп крови) с тем, чтобы подбор производи- 
телей по конституциональным особенностям сочетался с одно- 


временным подбором и на основе оценки генотипа по совокуп- 
ности менделирующих генов; 


4) испытать по потомств 
НИЙ производителей, от 
и интегральной структу 

Если эту программ 
надеяться, что обосно 
откроет новый путь 
селекции на качество 
модели потребует пер 


НИе В 


У возможно большее число сочета- 
личающихся особенностями конституции 
рой генотипа. 

У удастся успешно осуществить, то можно 
вываемый в нашей лаборатории подход 
в деле резкого повышения эффективности 
каракуля. Очевидно, что реализация этой 
есмотра ряда устоявшихся селекционных 
принципов, широко применяемых в настоящее время не только в 
каракулеводстве, но и в других отраслях животноводства, где 
отбор, будучи направлен против группы особей М- и отчасти 
против М, с неизбежностью приводит к потере редких геноти- 
пов, к уменьшению генетического разнообразия популяций, к 
СНИЖЕННЮ их присновобленностия Знннаниежнаитето ПеиаьиНа 

правленного на преодоление этих отрицательных явлений, под- 

тверждается целым рядом работ, выполненных в последние годы 
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Ва СИМ. 
‘ОВ Зани- 


ТТЬ С00Т- 


иденти” 





рЮниаренко. н др. 1979; Горин, Копыловская и др., 1978, 1980; 
Коваленко и др., 1980; Подстрешний, 1981; Вей, 1978]. } 

В теоретическом плане дальнейшая разработка вопроса мо- 
жет сыграть решающую роль в преодолении разрыва, суще- 
ствующего между генетикой популяций, выраженной, с одной 
стороны, в терминах динамики генотипических и генных частот 
и в терминах изменчивости полигенных морфологических при- 
знаков — с другой. Это даст возможность более глубоко понять 
особенности функциональной организации эукариотического ге- 
нома, равно как и механизмы генетической устойчивости 
(—=адаптации) популяций, определяемой совокупными эффек- 
тами многих генов. Такая устойчивость, названная нами н еспе- 
цифической [Алтухов и др., 19796], безусловно, наиболее 
распространенное явление в отличие от специфической 
устойчивости, контролируемой отдельными менделирующими 
генами. 

Хотя число менделирующих генов, как мы теперь знаем, ис- 
ключительно велико, я не предвижу особенно больших техни- 
ческих трудностей в реализации этой программы, предполага- 
ющей одновременное изучение совокупностей полигенных при- 
знаков и полиморфных локусов, кодирующих синтез различных 
белков. Действительно, хотя работа в этом направлении только 
начинается, уже сейчас очевиден воспроизводимый на разных 
объектах результат: пониженный уровень гетерозиготности осо- 
бей, характеризующихся малыми значениями конституциональ- 
ных признаков. Что же касается более приспособленных «сред- 
них» фенотипов, а также фенотипов, отклоняющихся по совокуп- 
ности таких признаков «вправо» от центра распределения, то в 
этом случае мы, по-видимому, сталкиваемся с эффектами отбора 
на оптимум и максимум гетерозиготности. Эта модель находит 
аналогию в теории информации, согласно которой избыток ин- 
формации, как и ее недостаток, одинаково неблагоприятны ДЛЯ 

нормального функционирования системы. 8-1 < 

Наши данные, указывающие на такую ооо 
нин, Алтухов, 1977; Алтухов, Ботвиньев, розтола ые ; Ал- 
тухов, Сарсенбаев и др., 1980; Ботвиньев и др. т 
Курбатова и др., 1981], согласуются с результатами почти одно- 
временно появившихся работ зарубежных авторов; среди этих 

р заслуживает статья Зоуроса с 
публикаций особого внимания 3 уж а О О 
сотрудниками [Хошгоз её а1., 1980]. Укажу, од , 


реалистичной, чем настоящая схема, предполагающая простые 


аддитивные эффекты на приспособленность любых независимо 


сегрегирующих локусов генома, может оказаться ых 
дящая весь «хаос» изменчивости по множеству р к 
генов к малому числу степеней свободы к р коб 
ям, налагаемым сцеплением и отбором на р ре 2 
нацию («шКаде а1зеаиНгиит»). В этом д ры ы ванн 
обнаружения устойчивых коадаптированных | Нырвыснния ы 
генных комплексов, неслучайным образом распред р 


ит 











оле нормальной изменчивости отдельных количественных 
И .) > м ау - 


Й ок При. 
знаков или их совокупностей. Доказательства в польз тако, 


-= Римента». 
[МагзваП, АПага, 1970; АПага еЁ а|., 1972; АПага, Кав чтах 


возможности получены как в соответствующих экспе 
= у. : [ег, 1973. 
Правдин и др., 1982; Мет её а1., 1974; Зо21пот, 1980; Созинов и 
др.; 1974; Созинов, Попереля, 1979; Духарев, Животовски, 
198 |, так и при теоретической разработке проблемы [Животов. 
ский, Янушпольский, 1976; Левонтин, 1978; Животовский, 198 1а, 
1982]. Но, по-видимому, обе эти модели могут оказаться Эффек. 
тивными в зависимости от специфики изучаемых ВИДОВ как в 
связи с организацией их геномов, так и условий адаптации, 

В любом случае следует, однако, подчеркнуть, что ОПТИМи- 
зирующая селекция (или соответствующий подбор пар для по- 
лучения «средних» фенотипов) не способна создать чего-либо 
Нового и имеет значение только в плане сохранения ценных 
свойств популяций, стабилизации их генетической структуры и 


повышения неспецифической устойчивости к разнообразным 
флуктуациям как внешней, так и внутренней среды. 


уляций с учетом состояния окружающей 
среды и специфики генетических процессов, которые протекают 


ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ 
В СОВРЕМЕННЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ ЧЕЛОВЕКА: 
ОКРУЖАЮЩАЯ СРЕДА 
И ПРОБЛЕМА ГЕНЕТИЧЕСКОГО ГРУЗА 


агрязнения окружающей среды и ..оценка 
влияния уровней етрязнения и деградации окружающей среды 
на здоровье человека». 


› признать, что трудности, порождаемые за- 
грязнением среды — это лишь а ВЬке Вьблем, Другая, 
а с возможными нежелательны- 

„т резкого изменения исторически сложившейся по- 
пуляционной организации нашего собственного вида, который на 
протяжении б естественной истории был пред- 
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менной ген“ 
ды такова, 
влияние 









‘енетиче 
Жающей 
отекают 


ообществами слабо ь 
ставлен с 1 сми слабо взаимодействующих субпопуляций 
весьма ограниченного генетически эффективного объема 

Ныне такой тип структуры вст 6 к 

ы ЕЕ, речается лишь на краях ойку- 
мены в древних изолятах так наз : 
ь ; ываемых «малых» народов 
[см. Рычков, 1965, 1968, 1969, 1973 1 За 
а м о ДР № ее] еЁ а1., 1964, 1970], 
а дл РЕЯ Е ыы И массы населения характерно совсем иное: 
направ: НЯ титенсивность миграции меняются в наши дни 

< т 
Рак р = Что от состояния подразделенности популяции 
переход мы азу широкой панмиксии; наблюдается резкое уве- 
личение общей: т генетически эффективной численности, что 
особенно характерно для населения крупных городов экономи- 
чески развитых стран. 

Поскольку этот процесс может приводить к гетерозису и по- 
явлению новых внутри- и межгенных комбинаций, то понятно, 
что в условиях изменяющейся экологической обстановки, в бо- 
лее «жесткой» среде ранее нейтральные генотипы отдельных 
локусов или их определенные сочетания могут приобретать се- 
лективное значение. Вопрос этот практически не изучен совре- 
менной генетикой. С другой стороны, специфика городской сре- 
ды такова, что появляются новые факторы, способные оказывать 
влияние на темпы мутационного процесса [Бочков, 1974; Ду- 
бинин, 1976]. Как известно, помимо радиации, человек теперь 
сталкивается со множеством разнообразных химических соеди- 
нений, широко применяемых в народном хозяйстве, медицине и 
быту. По. современным оценкам, в мире используется более 
500 тыс. различных химических веществ и около 10 тыс. еже- 
годно производится в объеме от 0,5 до 1,0 млн. кг («ТВе И\ег- 
паНопа! Веотз{ег оЁ Ро{епНаПу Тох!с Свеписа!з». ЧМЕР $р. [5$., 
Зер+., 1975). 

По крайней мере часть этих веществ, так же как и радиация, 
оказывается фактически или потенциально мутагенной, между 
мутагенными и канцерогенными эффектами химических соеди- 
нений обнаруживается высокодостоверная нива ВЕРЫ ах 
1975, 1976; см. также: НоПаепаег, 1971, 1972, 1973, 1976, ]. 

Таким образом, встает не только неотложная задача соотне- 
сения темпов изменения окружающей ремни тть-е— 
структуры населения с адаптационными возможностят у 

Я енее важная задача — оценить, в 
ций человека. Вторая, не м 5 

. | биосфере Земли изменения влияют 
какой мере происходящие в р . 5 

Е есса у человека. Для решения этих 
на темпы мутационного проце } В } 

р Е спланированное, систематическое 
задач необходимо специально силе ь : 
— } ‹отором сами популяции и протекающие в них 

Инне ря жны стать индикаторами состояния 
генетические процессы должны , ь ОЕ 
р бнаружении неблагоприятных процессов необходи 
среды. При обнаруж риа причинно-следственные свя- 
мо вычленить редки: мероприятий, направленных на предот- 
зи и наметить и РоРаяний Такой подход получил в 
РА Иры паерениряо аспространение и чаще всего обозна- 
последние годы широкое распр торинг [Дубинин, 1976; РиЫ- 
чается как генетический МОНИ р 
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пп, 1980: Бочков, 1977; ВосВКоу, 1980; Алтухов, 1978; АНК 
бы е же результаты биологического мониторинга популя. 
ций человека показали, что в наши дни наблюдается не только 
возрастание наследственной патологии в общей структуре забо. 
леваемости [Бароян, Канторович, 1976; М ее], 1973, 1978], нс 
и определенная временная динамика частоты врожденных ано- 
малий развития и других заболеваний с несомненной генетиче. 
ской компонентой. В Канаде и США это установлено для поро- 
ков сердца и сосудов, врожденного вывиха бедра и некоторых 
других аномалий развития [Вап1$ег, 1973; «Сопеепйа[ МаНог- 
шаНопз ЗигуеШапсе». 15$: ЛИу, 1975; ОсфюБег, 1976; Магсв, 
1977. Сещег Тог Оезеазе Сопёго!. АЙагица, Сеого1а, 0ЗА]. Бес- 
спорен рост раковых заболеваний как косвенное свидетельство 
мутационного повреждения генетического аппарата соматиче- 
ских клеток человека. В США данные по шести хорошо диагно- 
стируемым формам рака показывают, что в 1930 г. их встречае- 
мость была втрое ниже, чем в 1975 г: смертность от раковых 
заболеваний достигает 18,4% в общей структуре смертности 
среди населения [$ПуегБего, 1977]. 

‚Весьма показательны данные о генетическом грузе в евро- 
пеиском населении, приведенные в ряде источников. Недавно 
эти материалы были обобщены Нилом [Мее|, 1978; табл. 49], 
и из них следует, что в 1956—1960 гг. было зарегистрировано 
около 4% наследственно неполноценных детей, в 1962—1967 гг. 
объем груза составил 5,6%, ав 1977—10,5%. По оценкам А. Ми- 
лунского [МИипзКу, 1977], каждый 10-й европеец отягощен на- 
следственной болезнью или серьезным пороком развития. 

Многие ученые предполагают, что все эти настораживающие 
пары отражают не реальное увеличение генетического груза 

еской популяции, а лишь улучшение вместе с прогрес- 


сом медицины средств диагностики различных генетических рас- 
стройств. 


Вот. 


Несомненно, в 
увеличение во вр 
тия и других нас 
шением техники 


тельно т развития в популяциях человека убеди- 
го [РорвапзК рировано, например, в книге Ф. Добжанско- 
ОВНА ТУ суммировавшего соответствующий ма- 

е обследование детей в родильных до- 
стадиях онтогенеза показывает по край- 
й велин й ` ых анома- 

лии в сравнении с а Е ей еда у 

затруднительно объяснить такого рода 

ль ры на сегодняшний день тенденции в про- 
ременной динамике генетического груза у че- 

иведенных выше данных, а также резуль- 
Рупп «повышенного профессионального 
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гертности 


`В 680 
Недавно 
абл. 49), 
)нровано 
-[967 гг. 
И А. Ми: 
щен #2 


вающие 
) груза 


Таблица 49. Частота 
человека (число случаев на 100 живорожденных) [по: Мее], 1978] 
р * . мее, 19/ 
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генетичес нар 
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Оценка Науч. | ВРИТанская Колумбия | | 
1тета| ГТГИПЫе, _РонеВу, Оценка Науч- 
Категории болезней НЮ ВЕ и ет з 
этомной ради- ———____| 10 действию 
ации при ООВ|Минималь. |У Е 
: - маль- |Уточненная ) 
| (1962, 1966 гг.)|ная оценка Е. 1 вт г о 
Аутосомно- 3,32 | 
] \ 9,92 0,95 0,0 0,08 96 
доминантные ь 2 , В 
Аутосомно- | 2 | | 
у } 0,24 | 0,21 0,09 | 0,44 | 0,10 
рецессивные | | | : 
| | 
иена: с полом 0,04 | 0,04 КЗ 0,04 
Хромосомные Нет дан- 0,42 0,16 0,40 
ных ) 
Врожденные анома- 1,44 9.50 3,58 9,01 
лии развития г 
Другие мультифакто 1,49 1,50 1,58 
рнальные — наруше- 
ния 
Всего 6,47 | 5,62 5,50 9,44 10,51 
| 











Таблица 50. Характеристика трех исследованных групп новорожденных по 
частотам антигенных комбинаций и некоторым демографическим параметрам 























Процент городского Процент браков, заключен- Антигенные комби- 
населения в двух ных между лицами из нации 
, предшествэвавщих 
Исследо- поколениях (Ги 11) 
анные географи- : 
группы чески от- | смежных | ОДГОЙ | сред- | ред- 
даленных | популяций| ПОПУ- | Частые ние кие 
1 И $? Е ляции 
популяций 
| Эе й 27 
Мо 37,84 55,44 29,27 46,34 | 24,39 0,3699]0,6464|0,0137 
= э7 0 92 р 95 42.96]0.45 485: 588 
М 37,50 69,23 32,14 25,00 42 ,96]0,4559|0,4853]0, 0588 
ы 7 з : в 27,59|0,492410,4603]0, 0476 
М 37,93 70,69 44,38 31,03 | 27,5910,4921|0,4603]0, 0476 
предедений антигенных к ›мбинаций 


Примечания. Критерий достоверности различий Еф Рас 
; для М° ин 


о :: + д 
составил для Мо и М-—5,79; для М и М — 0,33; , 
первое и третье значение Рф достоверно при р<0.01. Комбинагии частые — от 


0,13, средние —от 0,01 до 0,03, редкие — < 0,01 


М+ — 6,32, из которых 
0,03 до 





76; 1] позволяют предпола- 
иск апе © а|., 1976; Шрам, 198 з , 
а 1 динамикой гене- 


гать, что сегодня мы сталкиваемся с реальной 
сажу ся явлением. 

тическо Ё не с кажущимся яв: г 

ие плане устранения сомнений на этот счет 


Особое значение в : В 
имела бы реализация специальной программы, в которой могли 
7 ы 2 ах ь 

бы быть преодолены трудности, связанные как с возможными 
эффектами техники диагноза аномальных индивидов, так и с об- 
наружением новых мутаций. 
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Такая программа осуществляется в с < полы В нашем 
институте, а в ее основу легли данные трех разработок, сделан. 
ных за последние годы в области популяционной генетики, Ву, 
первых, обнаружение в популяциях человека генетической си. 
стемы, формируемой стабилизирующим отбором и обеспечива- 
ющей максимальную приспособленность морфологически «сред- 
них» фенотипов. Во-вторых, обнаружение явления системно} 
устойчивости нативных подразделенных популяций, что каче. 
ственно отличает их от популяций, в которых протекает векто. 
ризованный генетический процесс. В-третьих, описание на основе 
электрофоретических данных явления генетического мономор- 
физма, отражающего существование локусов, мутационные на- 
рушения которых оказываются несовместимыми с нормальным 
онтогенезом (см. главу У). 

Опираясь на все эти данные, уже рассматривавшиеся на 
предыдущих страницах, мы сформулировали общие принципы 
мониторинга генетического груза в популяциях человека в связн 
с состоянием среды [АЦиКБоу её а|., 1976; Дубинин, Алтухов, 
1977; АНиКкВох, 1980; Ри пл, АНицКБох, 1979]. 

1. Среда обитания человека настолько сложна и гетероген- 
на, что, если даже уделять особое внимание изучению так на- 
зываемых групп повышенного профессионального риска, все 
равно нет возможности оценить влияние отдельного фактора на 
основную массу населения. Теперь в биосферу одних только но- 
вых химических соединений (в добавление к 9 млн. уже заре- 
гистрированных) поступают сотни и тысячи ежегодно («Еуаша- 
Ноп оГ репейс г1зКз ой епутоптепг(а! сНепика!з». МАВ Зресйа! 
Керогь, № 3, 1973). 

Дифференциация среды для целей популяционно-генетиче- 
ского исследования возможна лишь «сверху вниз» и как первый 
шаг, подсказываемый элементарной логикой, должно быть ее 
подразделение на городскую и сельскую. 

2. Население крупного города — большая панмиктическая 
популяция, или, точнее, центр панмиксии огромного антрополо- 
гического пласта ‘[Курбатова, 1975; Рычков, 1979], несущего в 
себе соответствующую информацию о состоянии среды на об- 
ширном ареале. Такая популяция представляет особый интерес 
для целей мониторинга и должна быть выбрана как объект ис- 
следования. 

3. В отсутствие отбора, мутации и миграции генов генети- 
ческий процесс в большой панмиксной популяции протекает по 
стационарному типу (см. главу |). . 

о же, как мы видели ранее, свойственно популяции и в слу- 
чае взаимного уравновешивания давлений этих факторов. Пре- 
обладающее ощутимое давление любого из них способно вы- 
звать векторизованный генетический процесс и сопутствующую 
ему динамику морфологических и биологических параметров 


популяции в той мере, в какой эти параметры наследственно 
детерминированы. 
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Рис. 96. Метод слежения за приспособленностью популяции 


во времени по 
изменчивости полигенных признаков 


Предполагается, что стабильная популяция имеет в некоторый момент № максимальную 
приспособленность (тах), которая может снижаться во времени (&, 
личину АМ,,..., А\л , вследствие увеличения 
доля «средних» фенотипов (например, по весу и длине тела при рождении) па 
как доля фенотипов с крайними значениями признаков ( 





.., т) на ве- 
генетического груза. Как следствие 
тогда 
стает 








‹фенодевиантов») во: 


Поскольку в преобладающей своей части мутации 4е поуо 
отрицательно влияют на морфогенез и физиологию, возрастание 
темпов мутирования может вызвать неблагоприятный генетиче- 
ский процесс — на уровне полигенных антропометрических при- 
знаков это должно проявиться в деформации соответствующих 
распределений. Аналогичные дисгенные эффекты могут быть 
вызваны также миграцией генов извне, если образующиеся при 
этом новые внутри- и межгенные комбинации в новых условиях 
среды приобретают отрицательное селективное значение. В тер- 
минах концепции адаптивной нормы, на ранних стадиях постна- 
тального онтогенеза это будет означать уменьшение в популяции 
доли средних, наиболее приспособленных фенотипов и возраста- 
ние доли индивидуумов с крайними, особенно малыми ЗНАЧЕНИЯ: 
ми признаков (рис. 96). Наблюдая за этой динамикой во рем: 
ни, мы избавляемся от возможных ошибок в диагнозе отдель 
НЫХ ческих м. 

а а отклонения в биологии и НОО: 
логии популяции могут быть следствием А ра 
ные эффекты) воздействия среды, и, стало быть, д ое Е 
ния генотипической компоненты необходимо м Ос. 
следование популяции по биохимическим МЕТА ЕН о 
ен КАБО ООВ ОВ В 
группе кционально наиболе к : 
о ОН ожидать, что при И ера 
ок ПРедставительной совокупности р антропоме- 
отклонения индивидуумов от нормы В ибнык с 
трическим признакам окажутся в ре ационного происхож- 
Пулом новых генов мутационного или ор ие. 
не ИЯ если. ОНИ Сами-по Себе ВАН В я ниЬ а" 
ами оказывают отрицательное я в том случае, если среди 

ех же корреляций следует ожидать 7 
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изучаемой выборки генов окажутся один или несколько локусо 


с особенно сильными эффектами на приспособленность. 


Отсюда следуют два важных вывода. Во-первых, ПОИСК НО- 
вых мутаций или рекомбинаций генов ведется не на основе мас. 
сового скрининга населения, а внутри неслучаиной выборки ин. 
дивидуумов, уклоняющихся от нормы по морфоанатомическим 
признакам. Во-вторых, остается в стороне дискуссия «селекцие 
нистов» и «нейтралистов» относительно приспособительного зна- 
чения биохимического полиморфизма. Принципы нашего подхо- 
да, основанного, как это очевидно, на представлениях о двой- 
ственности в функциональной организации генома, требуют 
искать мутации, снижающие жизнеспособность, на ранних онто- 
генетических стадиях, прежде всего при исследовании новорож- 
денных с пороками развития, мертворожденных и спонтанных 
абортусов. 

6. В таком подходе задача о возможном увеличении скоро- 
сти мутационного процесса по генам, существенно снижающим 
приспособленность, решается при оценке соответствующего сдви- 
га относительно некоего «нулевого» уровня отсчета, принимае- 
мого за точку равновесия. Этот временной интервал должен 
быть соизмерим с длительностью существования популяции в 
изменяющейся среде. Поскольку проблема загрязнения среды 
мутагенами возникла буквально на глазах одного поколения, 
в первом приближении достаточно отодвинуть точку отсчета на 
25—30 лет назад и воспользоваться соответствующими данны- 
ми (с учетом демографической структуры населения); это по- 
зволяет охватить непосредственными наблюдениями по ряду 

признаков, включая генные маркеры, три последовательных по- 
коления, одновременно присутствующих в популяции. В принци- 
пе эта точка отсчета может быть отодвинута еще дальше в глубь 
времени, но тогда к ее обоснованию нужно привлечь данные о 
некоторых изолированных этнических группах, в значительной 
мере сохранивших основные черты древней популяционно-гене- 
тической организации. В отсутствие доказательств единообразия 
темпов спонтанных генных мутаций для вида Ното зар!еп$ как 
целого важнейшее условие сопоставления особенностей мута- 
ционного процесса в «нативных» и «урбанистических» популя- 
циях — единство происхождения. 

7. Если давление мутационного процесса доказано, то рас- 
ширение «банка» мутаций и одновременное использование исто- 
рических, демографических, генеалогических и других данных, 
доступных при изучении популяций человека, позволяет наде- 
яться на отыскание корреляций между появлением мутации ае 
поуо и соответствующими факторами среды, с которыми стал- 
кивались или сталкиваются родители ребенка. Е 

Рассмотрим экспериментальные обоснования предлагаемой 
модели, опираясь на опубликованные ранее результаты анализа 
биологических и генетических параметров современного город- 
ского населения [Дубинин, Алтухов и др., 1976; Дубинин, Алту- 
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хов, 1977]. С этой целью была исследована изменчивость ново- 
рожденных и их матерей в одном из родильных домов Москвы 
по совокупности морфо-физиологических признаков как нормаль- 
ных, так и патологических с учетом ряда демографических и 
генеалогических данных. Исследовано 303 новорожденных и их 
матерей в 1950 г. и 462— в 1975 г. Одновременно у детей 
1975 г. рождения и их матерей определены группы крови систем 
АВО, ММ, Р, Кйези$ и [ещ15. Чтобы исключить эффекты совре- 
менных мер, направленных на сохранение беременности и спо- 
собных исказить картину изменчивости полигенного признака, 
нами были учтены антропометрические параметры только нор- 
мально доношенных детей. 

Рассмотрим распределения суммарных нормированных от- 
клонений для каждого из детей по пяти признакам одновремен- 
но (рис. 97). Такой прием позволяет выразить полученные дан- 
ные в терминах концепции «адаптивной» нормы и в соответст- 
вии с развиваемым подходом найти способ слежения за при- 
способленностью популяции по изменчивости полигенных приз- 
наков. И, действительно, если дифференцировать одну из иссле- 
дованных групп детей (например, 1975 г. рождения) на три под- 
группы так, как это показано на рис. 97, и сравнить их по «наг- 
руженности» патологией, включая аномалии развития, то мож- 
но видеть очевидное преимущество морфологически средних 
(М) детей перед уклоняющимися по совокупности пяти приз- 
наков как «вправо» (М+), так и особенно «влево» (М”) от цент- 
ра распределения (рис. 98). Точно такой же результат был по- 
лучен нами для целого ряда других исследованных групп де- 
тей —во всех случаях индивидуумы, 


максимально отклоняющиеся от попу- 7 
ляционной средней по признакам рос- о 
та и веса при рождении, характеризу- М 
ются наибольшими уровнями и тяже- тах 
стью заболеваний самой различной 

этиологии; эта закономерность особен- $ Я 


Рис. 97. Распределение нормированных откло- 
нений новорожденных детей по пяти призна- 
кам (суммарно) от условного среднего (ком- 


ный полигон) [из: Дубинин и ДР. 


пу; М; з р мые 
По оси абсцисс — У -———— ‚где Г; — индивидуаль 
то 
ПВ Е 
ное значение 2-го признака в популяции, Мр— сред- 
няя величина [го признака в популяции, 0$ — стан- 
дартное отклонение; по оси ординат — частота ново 
рожденных, отклоняющихся на заданную величину 
(в единицах нормированного отклонения) от центра 
распределения 
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Рис. 98. Уровни морфо-физиологических отклонений от нормы, характерные 
для новорожденных группы М- (пунктирная линия) и М+ ыы 
относительно группы М® (точка в центре круга) [из: Дубинин и др., ] 


На периметре — частота 0,6. 1— асфиксия; 2— цианоз; 3— желтуха; 4р— врожденные 
аномалии развития; 5 — прочие заболевания 


Рис. 99. Уровни аномалий развития различных систем органов у новорожден- 
ных 1975 г. рождения ( 


пунктирная линия) относительно уровня тех = 
малий у детей, родившихся в 1950 г. (сплошная линия) [из: Дубинин, Алту 
хов, 1977] 


На периметре — частота 0,6. 1 — половые органы; 2 


—сердечно-сосудистая система; 3 — че- 
реп и лицо; 4 — конечности; 


5 — пуповина; 6 — прочие системы органов 


но отчетлива для групп детей с малыми весо-ростовыми пара- 
метрами [Алтухов и Др., 19796, 1981; Ботвиньев и др. 1980; Кур- 
батова и др., 1981] *. 

Сопоставление распределений 1950 и 1975. гг. указывает на 
уменьшение доли средних фенотипов в выборке [Дубинин, 
Алтухов, 1977], причем сдвигу распределений нормальных мор- 
фоанатомических признаков соответствует и совпадающее по 
знаку различие в частотах и спектре врожденных аномалий не- 
которых систем органов между сравнивавшимися группами де- 
тей (рис. 99). Разумеется, чтобы понять, является ли этот про- 
цесс устойчивым ‘или нет, необходима как более детальная 


интерполяция взятого 25-летнего интервала, так и а 
ние аналогичных наблюдений. 


а данном этапе работы 


для нас гораздо важнее другое — 
возможность 


экспериментально проверить постулированную 
ляции по полигенным и моно- 
подход справедлив, то’ ред- 
ак и мутационного происхож- 


Е 
' Аналогичная кар 


тина характерна и для группы детей с дива НиОВАчоНаль: 
ными сочетаниями признаков (например, малый вес — большая длина тела 
ивы) 
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К 90. 
рис. 100. Распределение частот & < 
енотипических комбинаций эри- К И 
троцитарных антигенов — локусов А \ 
АВО, ММ, Ри КВ среди новорож- А Я 
денных групп М- и М+ суммар- а . 
но (1) и № (2) [из: Дубинин и К Е 
др» 1976] к 
По оси абсцисс — ранг редкости фен‹ м | 
типа в порядке возрастания; по оси ор \ о 
динат — частота фенотипа, % - ыы е не 
линии 
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Рис. 101. Комбинационные полигоны, показывающие генетическое разнообра- 

















ь зие трех подгрупп новорожденных (сплошная ломаная линия) и их матерей 
(пунктирная линия) [из: Дубинин и др., 1976] 
[а п 
тов Ку На радиусах отложены значения информационной меры Шэннона ($= - > Ру Ру, где 
195%, = 
р. Р — частота #-го фенотипа соответствующей системы групп крови, п — число фенотипов}: 
т 12 Е тп 
казна" Ци $ < УР, шР, Ё— число локусов) соответ- 
ук [ 0 КИА Ффры под полигонами — значения ($ == — Ре г ло 1 
з , р 
Е лы ЫХ = ственно для новорожденных детей (вверху) и их матерей (внизу) 
Иа. удее 
РТ 
идей 
аном" ры дения должны чаще встречаться именно среди’ морфологиче- 
гру а" ски уклоняющихся индивидуумов. Так как в этой части работы 
ди 910 ый" МЫ оперируем лишь с полиморфными системами маркеров, 
де вопрос о мутациях пока остается открытым и речь может Идти 
у трой только о вычленении менее приспособленных тенотипов, п] оду 
р 0” цируемых в процессе рекомбинации генов (сегрегацион 
до груз популяции) ?. Е 
ие 008 и Проанализируем в этой связи Да | Е 
ул? й и Для трех групп детей 1975 г. рождения, дифференцир г 
. й = ‚ е — как компонента на- 
ИР ю 0% * Здесь сегрегационный груз трактуется более широко — как А 
В 12 сл й бусловленная появлением генот д 
ий ы а. к ‹усов, отрицательно влияю- 
ой м или более полиморфных (сегрегирующих) локусов, отр 
Г о га щих на приспособленность. 
ОЙНиЙ 
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у 





по антропометрическим признакам, и Е 
терей. На рис. 100 показано Ир еское распределение тео- 
ретических частот фенотипических т" из 
частот аллелей у матерей) локусов В заре И Юйезиз в 
сравниваемых группах Дав ИНО, что группа 
М‘, с одной стороны, и группы Мт и / (суммарно) —с дру- 
гой, отличаются иммуногенетически: если среди морфологи. 
чески средних новорожденных преобладают комбинации фено- 
типов, встречающиеся на промежуточных частотах, то среди 
двух других групп детей более представлены как частые, так и 
(что особенно существенно) редкие антигенные типы. Разница 
в распределениях, характерных для новорожденных М- и М+, 
несущественна, но обе группы достоверно отличаются от мор- 
фологически «средних» детей (табл. 50). Соответственно гене- 
тическое разнообразие, выраженное через значение информа- 
ционной меры Шеннона (рис. 101), оказывается максимальным 
для группы М°. 

По этому же признаку обнаруживаются явные различия ма- 
терей и детей в сравниваемых группах — наименьшим  генети- 
ческим разнообразием характеризуются матери детей со сред- 
ними значениями признаков. Матери детей с малыми значения- 
ми весо-ростовых параметров, напротив, обладают более высо- 
ким уровнем разнообразия, однако ясно видно перераспределе- 
ние этой информации в поколении их детей, по крайней мере по 
локусам Ри КйЙезиз; с учетом этого факта как следствия 
иммунологической несовместимости матери и плода нетрудно 
объяснить появление физически недоразвитых детей, с наибо- 
лее высокой частотой представленных в группе М-. 

В полном согласии с этими данными находятся и результа- 
ты морфофизиологического обследования женщин (табл. 51). 
Меньше всего отклонений от нормы мы находим у матерей по- 
томства с низкими весо-ростовыми характеристиками и больше 
всего у матерей, чьи дети попадают в группу М+. Одновремен- 
но видно, что матери детей М- наиболее близки по ряду приз- 
наков к среднему для своей популяции, тогда как матери ново- 
рожденных группы М*+ существенно отклоняются. Следователь- 
но, вскрывается основная причина выявившихся различий в Ге- 
нетической структуре соответствующих групп новорожденных. 
Очевидно, что новая наследственная информация могла быть 
привнесена лишь отцами, т. е. в процессе миграции генов. Она 
сказалась неравномерно распределенной в группах детей, от- 
личающихся уровнями тех или иных морфофизнологических от- 
влонений от нормы, причем редкие генотипы и неблагоприят- 
ные показатели состояния здоровья оказались наиболее пред- 
ставленными среди новорожденных группы М-. Очевидно, что 
выщепляющиеся в популяции редкие, сопряженные с патоло- 
гией генотипы могут быть отнесены к категории сегрегацион- 
ного груза (в широком смысле), источники которого, как ука- 
зывалось, можне локализовать, привлекая демографические и 
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Таблица 51. Морфофизиологические особенности матерей трех групп 
новорожденных ыы 








Исследованный признак к 
матерей М Мо м+ Популяция 
Я в целом 

















Средний возраст, лет 25,000,60 26,03=0,57 | 24,29-0,29 
Средний рост, см 160,00 0,63 160 85-0 1 
Среднее число детей 1,45=0,07 | 1,41+0,06 1480 03 
Число спонтанных абор- | 3,45-2,06 ВИНЫ: 

тов на 100 женщин 15,69=3,15 
Среднее число заболева- | 3,46-0,15 | 3,74=0,15 41.22—0,19 | 3,82—0,10 


ний на одну женщину 
в течение всей пред- 
шествовавшей жизни 





























АЗЛИЧНЯ \ 
Им в тенеалогические данные. Такого рода анализ (см. табл. 50) по- 
ей С казывает, что в родословных детей групп М* и М- чаще пред- 
ан ставлены браки м жду лицами или из географически отдален- 
а вых популяций (М*+) или же внутри той же самой популяции 
. (в пределах одного города, села; М-), в то время как в группе 
распрелей М почти половина браков заключена в пределах исторически 
ней ме сложившейся системы смежных популяций (центральная часть 
следеп европейской территории СССР). Одновременно наблюдается 
а нету" перераспределение долей сельского и городского населения в 


й, сми сравниваемых группах: в поколении матерей процент город- 


ских жителей резко возрос, что особенно выражено для трупп 
‚лы: М*+и М-. 
8. 


Эти результаты можно интерпретировать как свидетельство 





(т ей п адаптивного значения обнаруженной дифференциации и свя- 
| боты" зать ее с оптимумом гетерозиготности, приходящимся именно 
овреме на среднюю группу. В ‘первом приближении можно, по-видимо- 
дн т му, заключить, что теперь и у человека, так же как и у других 
ряду 3080" видов, удается обнаружить коадаптированные ‚комплексы ге- 
тер пей» нов (вопрос, до последнего времени остававшийся открытым; 
ео?" ее см. например, [РоЪ2вапзКу, 1970; Роъ2папзКу её а1,, 1977; У\о- 
НЙ се, МойзКку, 1979; ЗиЙоп, 1980]), которые могут разрушаться 
ож и как при инбридинге, так и при аутбридинге. Это открывает 
ога 0 возможность более строгой генетической трактовки биологиче- 
снов: г ских процессов в современном панмиксном населении. К ним 
Г тей 0" в первую очередь надо отнести явление акселерации как след- 
РКИ ствие гетерозиса и сопутствующее ему появление менее благо- 
м И приятных генотипов. ь 
о Но обнаруженную специфику генетического процесса в го- 
ой, 0’ Родском населении можно объяснить, и не прибегая к коадап- 
и тации генов, которая, казалось бы, может выработаться лишь 

ити на протяжении весьма длительных этапов адаптивной эволю- 
ве У ции популяций. Можно, например, допустить, что комбинации 
и генотипов изученных локусов были на протяжении большей 
} 

и 
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части естественной истории человека нейтральны (или 
нейтральны), и лишь теперь, в Ууславнях. изменяющейся 
стали приобретать селективное значение; эти вопросы 
мет дальнейших исследовании. 

Другая задача состоит в том, чтобы, используя тот Же по- 
пуляционно-генетический подход, исследовать возможность об. 
наружения 4е поуо генных мутаций у человека. В главе \ МЫ 
уже ссылались на наши работы, в которых такие мутации были 
обнаружены, однако этот факт обсуждался в ином контексте, 
Проанализируем теперь имеющиеся данные в соответствии е 
основной линией настоящей главы. 

Как известно, до сих пор не было описано случаев обнару- 
жения 4е поуо мутаций по белкам сыворотки и эритроцитар- 
ным энзимам даже при изучении больших групп населения, 
Например, Г. Гаррис с сотрудниками [Наггз е! а1., 1974] об- 
общили результаты многолетних исследований европейцев, в 
крови которых были выявлены редкие электрофоретические 
варианты белков, и показали, что ни для одной из 77 не свя- 
занных родством семей редкий вариант нельзя было приписать 
мутационному возникновению в данном поколении: во всех 
случаях тот же самый вариант был найден либо у одного из 
родителей, либо, если родители не исследовались, у одного из 
ближайших родственников «пробанда». Авторы оценили в03- 

можный верхний предел мутирования для генов, кодирующих 
сывороточные И эритроцитарные энзимы, по формуле 

0,05= (1—)*, 


почти 
Среды, 
О: Пред- 


где и— скорость мутирования, а п — число электрофоретически 
скринированных аллелей. Оказалось, что скорость мутационно- 
го процесса, большая чем 2,24Х 10-> на ген на поколение, долж- 
на быть исключена с вероятностью Р>> 0,95. 

Также используя «непрямой» метод, Дж. Нил [М ее, 1973] 


определил темп мутирования для южноамериканских индейцев 
тво Яномама по формуле Кимуры и Оты [Кипига, ОВ, 
= 1 
& 


где Г — среднее число р ь н- 
едких аллелей на локус, М — число и 
дивидуумов в одно КУ, 


лено Г, а а м поколении популяции, для которой опреде- 
ры # — среднее время «жизни» мутанта в популяции В 
а ев репродуктивно-эффективной величины. и 
такого и результаты машинного моделирования судьбы 
Яномам в популяции, структурированной по типу трибы 
а, удалось определить величину &, оказавшуюся равной 

4,7 поколения, и соответственно „—8х10-° на ген она поколе- 
ние (с учетом того, что только треть единичных аминокислот- 


реж замен.в ‘полинептидной непи выявляется электрофоретиче- 
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Дж. Нила и несколько модиф 













М. Ней [Ме. 1977 
Позднее ' [№ 1977], использовав эти данные 


С С щировав мето) Е 
величину и=7,2Х 10-°. Однако Нил и Рота жи; 
р ан [Ме], Койтап, 
1978] показали, что нет принципиальных различий в о ‹ 
ных мутаций у индей! ЯС у Бок 
темпа ген а — ев при использовании различ- 
ных методов. Они еще раз тщательно проанализировали фак- 
тические данные, соответствующие формулы и подходы и полу- 
чили уточненную оценку и==1,6Х 10-° на тен на поколение. 
При введении в равенство множителя 3 — поправка на электро- 
форетически молчащие аллели — скорость мутирования полу- 
чается равной 4,8Х 10-°, что близко первоначальной оценке 
Нила. 
В недавно опубликованной работе [Мее| е{ а|., 1980] снова 
предпринята попытка уточнить предыдущие оценки темпа му- 
таций по локусам, кодирующим структуру белка. Суммировав 
данные для южноамериканских индейцев, данные Г. Гарриса, 
а также материалы электрофоретического обследования образ- 
цов крови у японских детей и у новорожденных в Энн Арборе 
(Мичиган, США) — всего 522 119 скринированных аллелей — 
авторы сделали вывод, что темп мутирования, больший чем 
0,6 Х 10-? локус/поколение, исключается с высокой степенью 

вероятности. 

Напомню, однако, что все эти расчеты исходят из допуще- 
ния селективной нейтральности мутаций, затрагивающих струк- 
туру белка, что, как очевидно из содержания главы \ книги, 
не соответствует нашей модели, постулирующей двойственность 
в функциональной организации генома. Если наши представле- 
ния истинны, то «свежие» мутации соответствующих и особенно 
мономорфных генов надо искать именно на ранних, с различны- 
ми нарушениями, стадиях онтогенеза. р 

И, действительно, первые же электрофоретические исследо- 
вания белков крови детей, резко отклоняющихся от нормы по 


зал раведливость на- 
при ческого развития, показали сп ив 
ризнакам физического р у 1978 рибнии, АН. 


ших ожиданий [Дубинин, Алтухов и др. ; 
Кох, 19791 Я а группе детей редкие преыы фе 
встречались в семь раз чаще, чем в среднем и ее обо: 
Для нескольких случаев, когда С нетрбв апреакаии 
цы крови родителей ребенка с редким НЕ вает ВЕ: 
вариантом, было показано, что такие и я 
тироваться как маркеры мутации Че поу‹ бЫлЕЗВеЯ эритроци- 
никем не отмечавшийся для р еьи м ры 
тарных энзимов при исследовании популяц т нем ояВ- 
Опираясь на эти данные, мы смогли иена детей, оказав- 
ления мутаций в отобранной группе к к  лектрофоретически 
шийся равным 6Ж10* (с поправко стота таких аномаль- 


попущении, что ча 
«молчащие» аллели). В ДопУ ляции” новорожденных составляет 


т 


ных детей среди общей попу» ания будет равен 6Х10-° на 
около 1%, средний ее т КНоу, 1979]. Понятно, что эта 
локус на поколение ГРиБИип, Аи : 
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оценка является весьма приближенной, в связи С чем за 
шедшее время нами были выполнены новые исследования, : 
зволившие: |) более надежно оценить среднепопуляционну 
частоту детей с грубыми и множественными аномалиями 
вития; 2) увеличить объемы выборок для электрофоретическог 
анализа. 

Всего на сегодняшний день методами электрофореза белков 
в полиакриламидном и крахмальном гелях по ряду мономопа. 
ных и полиморфных генетических маркеров исследованы образ. 
цы крови более 200 аномальных детей (общее число электро- 
форетически «скринированных» «аллелей», п== 6938) и около 
500 новорожденных детей из обычных родильных домов 
(п=14 164). Обследованы матери всех новорожденных и роди- 
тели нескольких аномальных детей, в крови которых был обна- 
ружен редкий белковый варнант, а также большая выборка 
мужчин-доноров (общее число «просмотренных» аллелей 
55 474). 

В предыдущие публикации включались также данные о 
50 недоношенных детях и их родителях [Дубинин, Алтухов 
и др., 1978; Они тит, АЦиквоу, 1979], однако чтобы сделать 
«опытную» группу однородной, мы этот материал не рассматри- 
ваем. 

Таким образом, мы сейчас анализируем результаты скри- 
нинга 76576 электрофоретических «аллелей» 15 белковых ло- 
кусов, исследованных у представителей репродуктивной части 
популяции, у нормальных новорожденных детей и у детей с 
грубыми и множественными аномалиями развития (новорожден- 
ные и до года). Все эти данные сведены в табл. 59, а общее 
представление о редких вариантах белка, обнаруженных нами, 
дают фотоснимки электрофореграмм (рис. 102). 

На табл. 52 мы видим, что между контрольными группами, 
с одной стороны, и аномальной группой —с другой, сущест- 
вуют очевидные различия в частоте редких вариантов белков, 
голностью соответствующие тому, что уже демонстрировалось 
ранее [Рибнил, АШиКВоу, 1979]. Однако разрыв между конт- 
ролем и «опытом» еще более возрос, поскольку, как указыва- 
лось, из теперешнего анализа исключена прежде включавшая- 
ся выборка недоношенных детей, у которых был обнаружен 
лишь один вариант по локусу лактатдегидрогеназы (ГОН А). 
Фактически частота редких генов у детей с аномалиями разви- 
тия оказывается на порядок величины выше, чем в контроль- 
ных группах, не отличимых по данному признаку. 

о понятным причинам весьма непросто получить образцы 
крови родителей ребенка, родившегося с грубыми и множест- 
венными пороками развития. Тем не менее нам удалось иссле- 
довать пять таких семей и показать, что в четырех случаях 
вариант отсутствует У обоих родителей, а отцовство не исклю- 
чается по совокупности полиморфных генов (табл. 53). Кроме 
того, еще в трех случаях мы смогли исследовать кровь матерей 
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Таблица 52. Редкие электрофоретические варианты белка, найденные в репродуктивной части популяции, 
новорожденных и среди детей с аномалиями развития 
Взрослые люди Новорожденные Дети с аномалиями развития 
Э г 
Те боль Локус Материал Величина | ЧИСЛО ЛИЦ | Величина Число лиц Величина | ЧИСЛО лиц 
выборки с редким выборки с редким выборки с редким 
вариантом вариантом вариантом 
Альбумин А Сыворотка крови 2058 0 498 0 254 3 
ме >. НЫ Эритроциты 2193 2 498 0 954 2 
лутаматпируваттранс- СРТ Эритроциты ) б 
аминаза (Е. С. 2.6.12) ЗН ру . | ь ы ь 
Группо-специфический Сс Сыворотка 2 ) 
компонент н_ 2052 0 499 0 244 0 
Лактатдегидрогеназа ГОН Эритроциты { й 
(Е. С. 1.1.1.27) г 2392 5 498 0 253 0 
Малатдегидрогеназа МБН 1 | Эритроциты 
(Е.С. 1.1.1.37) т ие - -. 1 250 0 
Супероксиддисмутаза $0БА |Э 
(Е.С. 1.15.11) ЩЕ 324 0 324 0 143 0 
рим > т! Сыворотка 2064 0 а 
осфоглюконатдегидро- Р@О 5) Е ь 244 1 
теназа (Е.С. 1.1.1.44) а 2020 2 504 | 247 2 
Эстераза (Е. С. 3.1.1.1.) |Ез А 1—8, В | Эритроциты 2193 р) 
Средняя частота на локус 0.00 а : ыы ь 
не. к 
00023 =0,00006 0,00028=0,00014 0,00245-=0,00055 
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та азои эрт оЦитТов 
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и ОДИН С альбумином сыворотки). ( 
и вариантов 17 ее 3 
риантов из 17, обнаруженных в ано- 


мальнои В аа с большой долей уверенности утверж- 
дать, что они суть мутации 4е поуо, а не унаследованы из 
дыдущих поколений. НИ а. — 
С омелны, а не и еж 
части человеческой популяции г г ть а 
е уляции, очевидно, что коэффициенты от- 
секающего отбора, по крайней мере в ряде случаев, должны 
быть меньше единицы, завися от специфики генного локуса, 
типа мутационного повреждения (более или менее функцио- 
нально нагруженные участки белковой молекулы) и, возможно, 
от интегральной структуры генотипа, определяющей «забуфе- 
ренность» И неспецифическую устойчивость онтогенеза к раз- 
нообразным возмущающим факторам, включая и давление му- 
таций [Алтухов, Курбатова и др., 1981 ]. х 

Мы, однако, полагаем, что интенсивность отбора против 
редких белковых вариантов, особенно в случае с функциональ- 
но важными мономорфными локусами, наиболее высока на 
самых ранних стадиях пренатального онтогенеза. 

Но это означает, что не более 10% носителей вновь возни- 
кающих мутаций, регистрируемых электрофоретически, дости- 
гают репродуктивного возраста И передают такие гены потом- 
кам в гетерозиготном состоянии. Неудивительно, что массовым 
электрофоретический скрининг, особенно поздних стадии онто- 
генеза, не позволяет уловить эти мутации даже при обследова- 
нии больших популяционных групп [Мее|, 1980; Мее! её а1., 
1980]. 
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Таблица 53. Генотипы (фенотипы) детей — носителей редких электрофоретических вариантов белка и их нормальных 
родителей по совокупности полиморфных локусов 
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Отец 00 ММ $5 ссрЕе = АА @С 1—1 АВ 1—4 Е, ое] у) 
Ребенок (Е5) 00 ММ Кй+ Р+ АА @С 1—2 а -й ие эр 
Мать 00| ММ Юй+ рт АА (66; 1—5 ме: Я 
Отец я . Е. Е ой ОР 
00 | ММ Ай+ рт АА (30 1—2 
2 | — — 5 -- #2 
о (А16) А ММ Ай+ Ро АА СС — а 
28 а 35 а 
ео 00 | ММ В+ Р+| АА сс 6 У! к С ту 
А | ММ Н+ Р+ | дд т - й х. 1—2 
Ребенок (Е р | - 4 ых 
и (Е5) 00 | ММ $5 ССПее Р+ АА се 1-12 А Ч 
ать В ММ 5 Ср т = А 1—1 1—2 мы 4 
‚— Отец з и го АА СС 1—2 АВ Иа | 
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Следовательно, оценки темпов мутационного процесса у 
человека по соответствующим генам должны существенно В( = 
асти, так как время жизни мутанта в популяции резко сок . 
щается, соответствуя величинам, известным ДЛЯ ее. 


леталей или во всяком случае для семилеталей [см.: Кипига 


Ома, 1971]. 
есно соотнест : . $ 

есь ры ен поправки с нашей оценкой, осно- 
ванно? ВЯ№М0? ете мутантных аллелей в популяции. 
Если мы примем, что порядка 90% редких ва иантов, обнару- 
женных в группе аномальных детей, не попадает в репродук- 
тивную часть популяции, то темп мутирования для данной 
группы составит и=0,00245Х 0,9=2,2Х 10-?, а с учетом элек- 
трофоретически молчащих аллелей эта величина возрастает до 
6.6х 10-°. Зная долю таких аномальных детей среди популяции 
новорожденных, можно определить среднепопуляционный темп 
мутирования. Для этого необходимо широкое статистическое 
исследование. Тем не менее данные, уже имеющиеся для четы- 
рех выборок, устанавливают наличие межгрупповой изменчи- 
вости с минимумом в 0,424 (п=2861 чел.) и с максимумом в 
14. ("=838 чел.). С учетом этих цифр соответствующие оцен- 
ки темпа мутирования составят 2,8 Х 10-° и 6,6Х 10-* на ген на 
поколение. Мы, однако, склонны рассматривать обе оценки 
как приближенные, так как объем выборки для определения 
среднепопуляционной частоты аномальных детей все еще не- 
велик и, кроме того, нет данных о более ранних онтогенетиче- 
ских стадиях. По-видимому, дальнейшие уточнения покажут, 


что темп мутирования по генам, кодирующим синтез ряда бел- 
пуляции на порядок 


ков крови у человека, в европеоидной по а п к 
величины выше, чем ныне принимается. Однако в какой мере 
такая величина является исторически сложившейся — вопрос 
остается открытым. у 
Следует ре подчеркнуть, что, сопоставляя ‚результаты 
Дж се мся свести их к некоему 
Дж. Нила и наши, мы вовсе не пытает о к чеыу 
«общему знаменателю» в смысле сближения рен ей 
нок темпов мутирования. В разных о у ДЕ 
разных этнических группах, имеющих и и иены 
ственную историю и значительные различия тре де, р я 
не могут не отличаться. «Общий знаменате; и 
именно в необходимости принять и варнантов бел- 
противедиоеириной ВВ и дса А х важных мономорф- 
ка, что в случае функционально ще с а 
ных локусов должно быть справедливо ^` › процесса суще- 


: го 
В дальнейших оценках темпа И отиашения между 
ственное значение будет иметь выяснение 


Е у так называемым «нуле- 
й утац, Й соответству ют а р 
и = пя о аций изменяющих электрофорети 
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вым» аллелям, и долей мут к з 
а ы й ‚ до. ь меющихся на се 
ческую подвижность белка. Как а т же 
годняшний день данных для Е В пользу нулевых мутан- 
соотношение значительно преобладает >: 2 * 
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которые, по крайней мере в некоторых случаях, могут быть 
а с микроделециями соответствующих хромосом. Однако 
в иеследованной нами группе картина иная: среди 17 вариан. 
тов, перечисленных в табл. 56, только ва. ==> эри- 
троцитарной эстеразы характеризовались пол падением 
или резким ослаблением активности одной из катодных зон, 
причем в трех случаях выпадение активности фермента сопро- 
вождалось появлением дополнительной полосы в группе ‘анод- 
ных фракций. 

Стало быть, на данном этапе разработки вопроса мы имеем 
основания полагать, что наша оценка темпов мутационного 
процесса касается именно группы генных мутаций, нарушаю- 
щих функции ферментных и транспортных белков. 

Разумеется, мы не рассматриваем полученные нами оценки 
как окончательные — в этом направлении необходимы даль- 
нейшие уточнения и разработки. Необходимо увеличение объе- 
ма выборки, более надежное определение частоты аномальных 
детей во всей популяции, выяснение соотношения ` частот «ну- 
левых» аллелей и аллелей, влияющих на электрофоретическую 
подвижность молекулы, анализ распределений вариантов. по 
разным локусам ит. п. 

И все же мы полагаем, что полученные данные уже сейчас 
имеют принципиальное значение для генетики человека в свя- 
зи с задачами охраны окружающей среды. 

Во-первых, они создают реальную основу для надежной 
оценки темпов мутационного процесса во времени и в простран- 


стве и, стало быть, дают в руки исследователя экономичный 


метод слежения за меняющейся мутабильностью генов в попу- 
ляциях человека. 


Во-вторых, по мере расширения «банка» зарегистрирован- 
ных мутаций 4е поуо может появиться возможность отыскания 
причинно-следственных связей между появлением мутации н 


тем или иным фактором среды, с которым сталкивались (или 
сталкиваются) родители ребенка. 
. В-третьих, открывается новый подход к расшифровке гене- 
м природы гетерогенной группы врожденных аномалий 
развития — одной из наименее разработанных областей совре- 
менной генетики человека. 
неа в-четвертых, с учетом представлений о явлении 
кого мономорфизма вида и наших теперешних экспе- 
риментальных разработок мы 


бесс орно приближаемся к оп- 
тимальному разрешению дискус 


сии «селекционистов» и «нейт- 

мы биологическом смысле полиморфизма белков в 

а ‚ Этот вопрос уже обсуждался в главе У (см. так- 
: [Алтухов, Дуброва, 1981]). 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


В этой книге мы уделили главное внимание факторам и 
условиям генетической устойчивости на популяционном уровне, 
стремясь рассмотреть новые доказательства в пользу сделан. 
ного ранее вывода о качественном отличии процессов адапта- 
ции и эволюции. Во всяком случае становится все более оче- 
видным, что из результатов изучения как природных, так и 
экспериментальных популяций с учетом их системной органи- 
зации эволюционные следствия с необходимостью не вытекают. 

Напротив, еще раз подтверждается, что генетическая измен- 
чивость простейших популяций, традиционно рассматриваемых 
в качестве элементарных единиц эволюционного процесса, — 
это не более чем механизм стабилизации иерархической, исто- 
рически сложившейся структуры вида. Такого рода заключе- 
ние контрастирует с традицией популяционной генетики, всегда 
уделявшей главное внимание динамике популяций, отождеств- 
ляя ее с собственно эволюционным процессом. 

Общеизвестно, какую исключительную роль сыграл этот 
взгляд в формировании наших теперешних представлений о 
месте и роли человека в окружающем мире. Однако, чтобы не 
быть голословным, я позволю себе процитировать из двух не- 
давних сводок по эволюции: «В биологии ничто не имеет выс: 
ла, кроме как в свете эволюции» [Рор2папзку её а!., 1977]. 
«Жизнь есть динамическая система популяций в постоянном 
Изменении. Земная среда колеблется и Е ню 
Те естественных причин и активности человека... арм 
эволюционные процессы ведут к формированию _ чая ны, 
И отдельные виды исчезают. Биосфера продолжает эволюц 
нировать» [Ауайа, Уа!епйте, 19795]. . лениям ин процес- 

Бесспорно, обращаясь к биологическим к тыр 
‘ам, невозможно игнорировать обнаруживаемые п: Оба 
Не изменчивость и изменения. Но также бесспорно, и динами- 
Же процессам изначально были присущи постоянство и / . 
ческая устойчивость. в ее 

м. подлинно научной И И успеш- 
способствовало быстрому прогрессу рыли направленность 
у РИ ге пани в безграничные преобразова- 
о была сопряжена ‹а. Однако сегодня мы уже ясно 
‚‘ ские возможности человека. на биосферу во многих слу- 
‘ознаем, что подобные воздействия "пожениям, которые нельзя 
"аях с неизбежностью приводят к поло”. ть невозможно по- 
Расценить иначе как кризисные. Стало быть, 


теории 


2 ю.п Алтухов 5 


ставить знак равенства между изменчивостью естественной, 
внутренне присущей жизни, и теми а. которые при. 
вносит в нее преобразующая деятельность человека. 

Эти два фактора необходимо ясно различать и понимать, 
что границы генетической устойчивости популяций, ВИДОВ И ЭКо- 
систем, равно как и их эволюционные возможности, не беспре. 
дельны. Биосфера в настоящее время испытывает мощное 
антропогенное воздействие, и средний темп вымирания ВиДоЗ 
превышает все, что известно на этот счет из геологической ле- 
тописи [см. Гехз, 1970]. За какие-нибудь последние 100 лет 
человеческая деятельность привела к тому, что исчезновение 
угрожает 25 тыс. видов высших растений и более чем | тыс. 
видов позвоночных животных, на грани вымирания находятся 
более 100 пород домашних животных [«\ог4 СопзегуаНоп 
З+та{есу», 1980]. 

Все эти неблагоприятные явления еще раз подтверждают 
справедливость мудрого предостережения Ф. Энгельса: «...на 
каждом шагу факты напоминают нам о том, что мы отнюдь не 
властвуем над природой так, как завоеватель властвует над 
чужим народом, не властвуем над ней так, как кто-либо нахо- 
дящийся вне природы, что мы, наоборот, нашей плотью, кровью 
и мозгом принадлежим ей и находимся внутри нее, что все 
наше господство над ней состоит в том, что мы, в отличие от 
всех других существ, умеем познавать ее законы и правильно 
их применять» ‘. 

Законы природы подчеркивают настоятельную необходи- 
мость перестать загрязнять окружающую среду, вырубать леса, 
истощать почвы или промышлять диких животных в размерах, 
превышающих их естественную способность к самовосстановле- 
нию. Генетическое разнообразие жизни, еще уцелевшие уни- 


кальные генетические фонды биосферы должны быть сохране- 
ны. Но как осуществить это? 


Сейчас проблема охраны генофондов 
по пути организации заповедников 
парков, т. е. создания малоизменен 


но неизмененных резерватов жизни в условиях резко меняющей- 
ся среды. Такой подход представляется ‘исключительно важным 
[Соколов, 1979: Зокооу, 1981], однако существование совре- 
менного человечества уже немыслимо без эксплуатации биоло- 
гических ресурсов, и эти каналы антропогенного давления на 
биосферу должны быть взяты под строгий контроль. В этой 
книге автор стремился показать, что выход и здесь может быть 
ЗАТЬКО „один опираясь на эволюционно" ‘сложившиеся меха- 


низмы генетической устойчивости популяций, перестроить нашу 
стратегию взаимодействия с 


в основном решается 
› заказников, национальных 
ных или в идеале совершен- 








природой таким образом, чтобы 
она не сопровождалась разрушением биосферных генофондов 
и наследственности самого человека, способствовала бы не 
№, 
' Маркс К., Энгельс Ф. Соч., 9-е изд., т. 20, с. 496. 
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экстенсивному росту, а устой - . 

ва системы ее ‚ Устоичивому развитию и сосуществова- 
я Ва т ск и биосфера» в неограниченно долгом 
ряду поколении. такая модель может быть названа моделью 
социально-экологического оптимума. 

Для ее всестороннего обоснования необходимы огромные, 
ри Ованиые усилия представителей различных наук, и 
генетика популяций может и должна на этом пути внести свой 
вклад. С этой точки зрения неотложным представляется при- 
нятие такого подхода к охране и рациональному использованию 
природных ресурсов, который опирался бы не только на прин- 
ципы эволюции, но также на факторы и условия генетической 
устойчивости популяций и видов. 

Сохранение генетического разнообразия еще уцелевших по- 
пуляционных систем, восстановление тех из них, чья структура 
уже нарушена и, наконец, создание новых систем популяций — 
вот главные задачи, на решение которых должны быть направле- 
ны объединенные усилия ученых и практиков. 

Но тот же принцип сохранения эволюционно сложившегося 
генетического разнообразия должен быть справедлив для лю- 
бых уровней биологической интеграции в смысле их устойчи- 
вости к внешним воздействиям. Можно показать, что во всех 
случаях условия стабильности биологических систем остаются 
неизменными — саморегуляция через взаимодействие относи- 
тельно независимых структурных компонентов, обменивающих- 
ся друг с другом информацией о своем собственном состоянии 
и состоянии окружающей среды. Только на основе сохранения, 
восстановления и имитации исторически обусловленных на- 
правлений и интенсивности этих информационных потоков воз- 

з | 
можны как длительное существование охраняемого или вновь 
создаваемого сообщества в стабильной среде, так и его спосоо- 
ность целесообразно реагировать на те или иные не —. 

действия, не выходящие за пределы адаптационного Е 

В планировании путей оптимизации взаимодействия челс а 

с т ДС . ют 

с природой определение этих пределов представляется не 

ложной я собое место должна занять 

ложной задачей. В ее решении о 

; тетического процесса в народо- 

программа оценки специфики гене } и 

населении и прогнозирования динамики гене р 

Проблемы того же масштаба встают В нами и ь -м 
и обоснования прин- 
делении стратегии долгосрочного развития = 
пуляций сельскохозяйственных 
ципов генетики и селекции ПОПУ) Е : 

; - ‘с тем чтобы впервые выдвинутая 

животных и растений, с Те} а ы 

: и рационального использо 
1. И. Вавиловым идея сохранения и те р ИБНЕ 
вания мирового генофонда была воплощ 











































$ОММАКУ 


ТЬз Боок 4езсгез Ше Гасфогз апа сопаопз ой сепейс за. 
ЬШШу ап4 еуошНоп оГ рорШаНопз. ТНе мо Шегаите 13 оепе- 
га|2е4 ап4 {Не гези $ оЁ 1юпо-{егт Не] ап4 ехрегипегиа! $1165 
ог е аи ог оп зрес!ез роршаНоп-сепейс огвашеаНоп аге уе- 
1у ргезещей. Рие {10 Шезе зи ез Базе оп шуезИсаНоп ой рго- 
{ет ро]утогрЫзтз ап4 уамар у оЁГ а питег о! диап аНуе 
{таНз Ше теспап!зт оЁ оепе роо! за Шайоп т павхга! рори- 
1аНопз Ваз Бееп 4 1зсоуегед: {пей Мегагс с зира/з1юоп 1 зепу. 
1зо1ае4 зиброрша{ опа! ипИ$. 

Ап орйта| зга{еоу Гог тапасше роршШаНопз оЁ есопотгса|- 
]у уаша Ме зресез {5 ргорозе4. Опе о! Ше зесНопз т Ше Боок 
15 Чеуофе4 ю тео4з о! шсгеазте оепеНнс Потеоз{аз15 оЁ асг!си]- 
{шга! апипа! апа р1ап{ роршайопз. 

Ргезепйпе пем’ еу!епсе Гог Не а4арНуе пашге о ВегеДИагу 
ргофет ро!утогрНзт, {Не аш пог аНгас{з Ше геа4егз  аНепНол 
ю Ше саесогу о{ 50-саПеа топотогрЫс 1с1. ТНе сопс!из1юп 
Чга\п Шаё сепейс шопотогрЫзт оЁ а зресез 15 аз геа| аз ро\у- 
тогрЫ!5т ап4 {Вай {61 Гас! зНошША Ъе {фаКеп по ассоипё т сопз{- 
гиебпя зребаНоп апа еуошНоп тоае[5. 
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Эта книга раскрывает факторы и условия генетической 
устойчивости популяций. Обобщается мировая литера- 
тура, широко используются результаты многолетних 
полевых и экспериментальных исследований а зтора по 
проблеме популяционьо-генетической организации ви- 
да. 


Обосновывается оптимальная стратегия управления по- 


пуляциями хозяйетвенно-ценных видов, позволяющая 
сохранять их генетическое разнообразие и, соответет- 
венно, устойчивость во времёни и пространстве. Один 
из разделов монографии посвящен методам повышения 
генетического гомеостаза популяций сельскохозяйет- 
венных животных и растений, 

Приводя новые доказательства адаптивной природы 
наследетвенного полиморфизма бе ков, автор привлека- 
ет внимание к категории так называемых мономорф- 
ных локусов. Делается вывод, что генетический моно- 
морфизм вида столь же реален, ьъа;. и полиморфизм, 
и что это обетоятельетво следует учитывать при разра- 
ботке моделей видообразования и эволюции. 
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